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Résumé 
 
 
La paléoflore du Jurassique moyen et supérieur du bassin parisien est documentée par un 
ensemble de gisements assez importants et relativement peu connus, contenant des fossiles de tous 
types, généralement sous forme d’empreintes avec ou sans cuticule, ou encore sous forme de 
silicification dans des chailles. Huit gisements historiques ou nouveaux ont été étudiés, plus quatre 
fossiles isolés, tous datant de l’intervalle Bathonien-Oxfordien, et répartis sur l’ensemble du bassin 
parisien et de ses marges. Trois gisements ont étés étudiés dans la partie Est du bassin, Il s’agit 
d’Arc-en-Barrois (Bathonien supérieur), d’Étrochey (Callovien inférieur et moyen) et de Laignes 
(Callovien moyen). Ils appartiennent tous à l’archipel de la plate-forme bourguignonne, dont les îles 
étaient alors couvertes d’une forêt mixte xérophytes à Brachyphyllum. Le gisement d’Auxey, situé 
plus au sud, près de Beaune, daté de l’Oxfordien supérieur, montre au contraire une flore de milieu 
humide, riche en fougères. Deux autres gisements ont été étudiés au niveau du seuil du Poitou, les 
flores du Callovien moyen de Sauzé-Vaussais et des environs de Poitiers, riches en Bennettitales, 
correspondant probablement à des milieux xéromorphes assez ouverts. Enfin, deux derniers 
gisements ont étés étudiés dans l’ouest du bassin, sur la marge orientale du massif armoricain alors 
émergé, les flores du Bathonien supérieur de Mamers et de Nonant-le-Pin. Ces deux gisements 
correspondent à des forêts mixtes côtières à Brachyphyllum, dans un milieu également xéromorphe. 
 Ainsi, le bassin parisien présente au Bathonien et au Callovien exclusivement des flores 
côtières xérophytes, correspondant à des paléoenvironnements plutôt fermés, comme sur la plate-
forme bourguignonne, jusqu’à des milieux au contraire assez ouverts, comme dans le Poitou. Les 
flores de milieu interne, loin des côtes, ne sont pas connues pour cette période. À l’Oxfordien 
supérieur en revanche, la flore d’Auxey indiquerait plutôt une certaine humidification du climat, 
bien que de plus amples données soient nécessaires pour confirmer cette interprétation. 
  
 Abstract 
 
 
The palaeoflora of Late and Middle Jurassic of the Paris basin is documented by a set of 
rather important outcrops, relatively little know, containing fossils of every type, mainly imprints 
often without cuticle, sometime with, or otherwise silicification in flint nodules. Eight historic or 
new outcrops were studied, plus four isolated fossils, all dating from the Bathonian-Oxfordian 
interval and distributed on the whole Paris basin and its margins. Three deposits were studied in the 
eastern part of the basin, its Arc-en-Barrois (late Bathonian), Étrochey (early and middle Callovian), 
and Laignes (middle Callovian). They all belong to the archipelago of the Burgundian platform, 
whose islands are covered by a mixed xerophytes Brachyphyllum forest. The deposit of Auxey, 
situated to the south, close to the city of Beaune, dated of late Oxfordian shows on the contrary a 
flora of wet environments, rich in ferns. Two others outcrops were studied close to the seuil du 
Poitou, the late Callovian flora of Sauzé-Vaussais and Poitiers surroundings, rich in Bennettitales, 
presumably corresponding to relatively open xeromorphic environments. Finally, two last deposits 
were studied in the west of the basin, on the oriental margin of the emerged Armorican massif, the 
flora of the late Bathonian of Mamers and Nonant-le-Pin. These two outcrops correspond to a 
coastal mixed Brachyphyllum forest, also in a xeromorphic environment. 
Thereby, the Paris basin presents from Bathonian to Callovian exclusively xerophytes floras, 
corresponding to rather closed paleoenvironments, as on the Burgundian platform, to on the 
contrary opened enough environments, as in Poitou. The flora of internal environments, far from 
coasts, are not known for this period. In late Oxfordian on the other hand, the flora of Auxey would 
indicate rather a certain moistering of the climate, although more ample data are necessary to 
confirm this interpretation. 
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Introduction générale 
 
 
Contexte paléontologique et historique 
 
 Les travaux sur les plantes du Jurassique du bassin anglo-parisien sont peu nombreux, 
souvent anciens, et nécessitent depuis longtemps une réactualisation. Ils sont d’abord l’œuvre d’un 
petit nombre de paléobotanistes du XIX
ème
 siècle et du début XX
ème
, au rang desquels le travail de 
Gaston de Saporta se distingue particulièrement (Saporta 1873, 1875, 1884, 1891). Avant lui, 
Adolphe Brongniart (1825a, 1828a, 1828b, 1837, 1849) a également considérablement contribué à 
la connaissance de cette flore, et après lui Octave Lignier (1911), dans une moindre mesure. Après 
des décennies d’oubli, ces flores jurassiques de France ont connu un regain d’intérêt dans les vingt 
dernières années du XX
ème
 siècle avec les travaux de Georges Barale (1981), de Marc Philippe 
(Philippe 1995 ; Philippe et al. 1998), et de Philippe Thévenard (Thévenard 1992). 
 
 En France, les plantes du Jurassique Moyen et Supérieur sont souvent préservées dans des 
calcaires marins proximaux, et ne consistent donc qu’en des débris plus ou moins épars, ne 
présentant jamais ni l’abondance ni la diversité que l’on peut observer dans les schistes du 
Carbonifère (e.g. Cleal et Thomas 1994), les lignites du Crétacé (e.g. Néraudeau et al. 2005) ou les 
tufs tertiaires par exemple (e.g. Crié 1878). Les gisements sont donc rares et ne contiennent que des 
éléments allochtones. Ceux-ci ont généralement été transportés sur une faible distance depuis la 
côte. Du fait de ce transport, ils sont sujets à des biais taphonomiques pouvant réduire leur diversité 
apparente ainsi qu’à une fragmentation plus ou moins importante. 
 Ainsi, ces plantes fossiles se présentent le plus souvent sous forme d’empreintes dans des 
roches calcaires au grain varié, de la biocalcarénite à tendance oolithique (Mamers en Sarthe) aux 
calcaires micritiques (Étrochey en Côte-d’Or). Ces modes de fossilisation fournissent des 
informations généralement assez restreintes sur la systématique et l’écologie de ces plantes fossiles, 
sauf lorsque les cuticules sont préservées. Certaines plantes du Callovien de Bourgogne (matériel 
d’Étrochey étudié ici) sont dans ce cas, mais cela reste particulièrement rare. Globalement les 
conditions de dépôt étaient très peu favorables à une bonne fossilisation des plantes durant tout le 
Jurassique moyen et supérieur. 
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 Néanmoins, il existe au sud de la Champagne (Arc-en-Barrois en Haute-Marne) un gisement 
à préservation exceptionnelle datant du Jurassique Moyen qui n’a jamais fait l’objet d’une étude 
paléobotanique approfondie avant cette thèse. Les plantes de ce gisement sont silicifiées, et se 
présentent sous forme d’inclusions dans des nodules de chaille. Elles sont préservées en 3D et leur 
conservation est suffisante pour étudier leur anatomie, ce qui peut être fait par tomographie 
synchrotron. Les seuls gisements comparables connus sont ceux du Crétacé du bassin aquitain 
(Moreau et al. 2014a, 2014b, 2015, 2016) et du Texas (Serlin 1982). 
  
Objectifs de la thèse 
 
 Cette thèse a pour objet d’étude la flore du Jurassique Moyen et Supérieur de France dans 
ses dimensions systématique, paléoécologique et paléogéographique, en focalisant sur les restes 
foliaires (feuilles isolées et rameaux foliés), les bois ayant déjà été abordés dans les travaux de 
Philippe (1995) et Philippe et al. (1998, 1999). Elle est limitée géographiquement au pourtour du 
Bassin Parisien, et pour l’essentiel aux gisements du bassin Anglo-Parisien, particulièrement ceux 
de la plate-forme carbonatée bourguignonne et de la bordure orientale du massif armoricain. 
Cependant, quelques incursions ont été faites sur les versants aquitain et rhodanien des marges de ce 
bassin. Temporellement, elle est restreinte essentiellement aux étages Bathonien, Callovien, et 
Oxfordien, soit la transition entre le Jurassique Moyen et le Jurassique Supérieur. Les étages 
Bajocien et Kimmeridgien et les gisements anglais sont traités uniquement d’un point de vue 
bibliographique. 
 Sur l’ensemble des gisements décrits dans cette thèse, les macrorestes végétaux sont abordés 
d’abord d’un point de vue botanique et systématique. De là, sont appréhendés les aspects 
paléoécologiques et paléoenvironnementaux à partir des différents caractères morphofonctionnels 
que présentent ces plantes en relation avec leur milieu de vie. Si nécessaire, des comparaisons sont 
faites de préférence avec des fossiles mieux connus appartenant au même genre, ou, à défaut, avec 
les représentants actuels de ces groupes, en utilisant la méthode du « nearest living relative » 
autrement dit la comparaison avec le ou les plus proche(s) parent(s) vivant(s). 
CHAPITRE I : Contexte géologique et gisements étudiés 
 
3 
 
CHAPITRE I : Contexte géologique et 
gisements étudiés 
 
I.1 – Synthèse sur les gisements paléofloristiques du Jurassique moyen et supérieur du bassin 
parisien 
 
 I.1.1 – Introduction 
 
 En environ deux siècles d’intérêt scientifique pour la flore fossile, plus d’une dizaine de 
gisements datant du Jurassique Moyen ou Supérieur ont été mentionnés sur l’ensemble du bassin 
parisien et de ses marges. Cependant, ces sites restent rares et n’ont généralement fourni qu’un 
nombre plus ou moins restreint de fossiles, souvent peu diversifiés, et rarement de grande qualité. 
En effet, la sédimentation carbonatée généralisée dans le Jurassique français est peu favorable à la 
fossilisation des végétaux, et, lorsqu’il y en a, les détails fins servant de caractères discriminants 
pour les identifications sont rarement préservés. 
 Dans un premier temps, je présenterai un court inventaire bibliographique des principaux 
gisements de plantes fossiles du Jurassique Moyen et Supérieur du bassin parisien et de ses marges, 
selon un parcours géographique orienté dans le sens des aiguilles d’une montre. Puis, dans un 
second temps, je présenterai en détail les gisements étudiés dans cette thèse en leur consacrant les 
sous-points suivants. 
 
 I.1.2 – Paléoflore de l’Est du bassin parisien (Nord, Lorraine, Bourgogne, et 
Champagne) 
 
 Au nord du bassin de Paris, plusieurs gisements à plantes fossiles ont été décrits dans la 
boutonnière du Boulonnais. Ils proviennent de différentes formations géologiques datant du 
Jurassique Moyen à Supérieur (Aalénien probable à Portlandien). Cette région située en bordure du 
massif de Londres-Brabant était alors côtière. Les échantillons proviennent en grande partie des 
carrières situées autour de la ville de Marquise, ou plus ponctuellement d’affleurements côtiers. Les 
études sur ces flores sont l’œuvre de Saporta (1873, 1875, 1884, 1891), Zeiller et Fliche (1903), 
Fliche et Zeiller (1904, 1907), Zeiller (1912), et Dutertre (1930, 1936, 1938). Du fait de leur 
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ancienneté, ces travaux nécessiteraient une importante révision nomenclaturale pour pouvoir être 
utilisables. La liste de flore ci-dessous, agrégeant les travaux cités précédemment, doit donc être 
considérée avec tout le recul nécessaire. Les flores décrites dans ces différents niveaux contiennent 
des fougères et des « fougères à graines » (Cladopteris sp. Cycadopteris moretiana, Scleropteris 
multipartita, Todites sp.), des Bennettitales ou Cycadales (Bucklandia insignis, Cycadeoidea 
pumila, Cycadeoeidea sp. Cycadeospermum wimillense, Fittonia rigauxii, Otozamites bechei, 
Pterophyllum hortensiae, Williamsonia gagnierei, Williamsonia sp. Zamites sp.), et des conifères 
(Brachyphyllum sp. Pagiophyllum uncifolium, Pinites strobiformis, Pinus sauvagei, 
Protophyllocladus sp. sequioa portlandica, Thuyites expansus, Thuyites pulchellus). 
 
Figure I.1 – Gisements à plantes du Jurassique moyen et supérieur à l’Est du bassin de Paris. 
Carte modifiée d’après la carte géologique de France vectorisée, 6 ème édition, BRGM. 
 
 Plus au Sud, près de Charleville-Mézières dans les Ardennes, un horizon à plantes a été 
signalé au lieu-dit Basse-Touligny (fig. I.1), près de Poix-Terron, par J. Wohlgemuth (1883, p. 82). 
Il daterait du Bathonien (inférieur?). La notice de la carte géologique de Rethel (Bonte et Hatrival 
1966) signale également des « débris ligniteux » dans ce même niveau sans mentionner de localités. 
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Les feuilles voisines d'Hirson, de Renwez, et de Raucourt-et-Flaba font de même (Bonte et al. 1969, 
Waterlot et al. 1968, Blondeau et al. 1982). J. Wohlgemuth dit avoir confié les échantillons à P. 
Fliche pour étude, mais l’article correspondant n'a pu être retrouvé malgré d'importantes recherches. 
Cependant, à travers un très bref signalement antérieur de ce gisement (Hecht 1882, p. 55), nous 
apprenons que cette flore comprenait des restes de conifères et de « cycadées » au sens ancien, 
c'est-à-dire des Cycadales proprement dites ou des Bennettitales. 
 Dans les environs de Verdun, et sur plus de 80 km en amont dans la vallée de la Meuse, de 
nombreuses localités fournissent des plantes fossiles datant de l'Oxfordien moyen (fig. I.1). La 
première étude de cette flore est due à A. Pomel (1849), qui ne connaît alors qu’un seul gisement, 
situé non pas à proximité de Verdun, mais à Saint-Mihiel, 30 km au Sud. Trois décennies plus tard, 
ses conclusions seront reprises succinctement par J. Wolhgemuth (1883) pour sa thèse sur la 
géologie régionale. Dans ces mêmes années, G. de Saporta étudie un ensemble de plantes fossiles 
provenant de la région pour ses traités sur la flore jurassique publiés dans la Paléontologie française 
(1873, 1875, 1884, 1891). Ce travail a été rendu possible notamment par ses nombreux 
correspondants locaux qui lui ont fourni ses échantillons, dont certains provenant de gisements alors 
inédits, mais fournissant une flore comparable et de même âge. Ceux-ci sont issus des environs de 
Verdun, de Sommedieue, de Creuë, et de Gibeaumeix. Plus récemment, au XX
ème
 siècle, P. 
Maubeuge (1950, 1958) donne également quelques menues indications sur cette flore, qu’il doit à 
ses travaux de géologue de terrain. Pour finir, d’autres gisements sont connus à travers les 
collections du MNHN, qui possède quelques plantes fossiles de l’Oxfordien moyen d’Uruffe, de 
Burrey-en-vaux, et de Goussaincourt. Selon Pomel (1849) cette flore serait composée de fougères 
(Stachypteris spicans, Stachypteris litophylla, Sphenopteris angusta, Sphenopteris lobophylla, 
Sphenopteris pennatula, Dicropteris laciniata, Dicropteris flabelliformis, Pecopteris ctenis), d’une 
« cycadée » (Crossozamia oblonga), et de conifères (Moreauia araucarina, Moreauia rigida, 
Moreauia thuioides, Moreauia cupressina). En revanche, la liste floristique de Saporta (1873, 1875, 
1884, 1891) diffère grandement de celle de Pomel, pour des raisons de synonymie et de 
nomenclature non-fixée au XIX
ème
 siècle ; il indique également la présence de fougères 
(Coniopteris conferta, Cladophlebis breviloba, Scleropteris pomelii, Stachypteris spicans, 
Stachypteris litophylla), de « cycadées » (Zamites moureaui, Zamites confusus, Cycadospadix 
moreanus, Zamiostrobus index), et de conifères (Brachyphyllum moreanum, Pagiophyllum 
araucarinum, Pachyphyllum curtifolium, Araucaria moreauana, Sequoiopsis buvignieri, 
Sequoiopsis echinata, Widdringtonites gracilis, Palaeocyparis virodunensis), mais également d’une 
Ginkgoale (Trichopitys laciniata). Enfin, les travaux de P. Maubeuge (1950, 1958) permettent de 
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compléter légèrement cette flore. Il signale notamment une feuille de Bennettitale (Zamites sp.) 
ainsi que deux fructifications (Williamsonia pictaviensis, Williamsonia sp.), et confirme la présence 
de conifères, sous forme de nombreux rameaux (Pachyphyllum sp. Brachyphyllum sp.), et d’un 
cône, qu’il rapproche de celui décrit sous le nom de Araucaria moreauana par Saporta (1875) tout 
en doutant de son attribution générique. 
 Une Flore probablement datable du Bajocien a été signalée par Fliche et Bleicher (1882) aux 
environs de Nancy, sur deux gisements situés aux Baraques-de-Toul (lieu-dit) et au fort de Fouard. 
Ils indiquent la présence d’une liste nombreuse comptant pas moins de vingt-sept « espèces » de 
plantes (Abietineae amentum masculum, Abietinarum cortices, Araucaria godroni, Araucaria 
lotharingica, Araucaroxylon sp. Carpolites guibalianus, Cycadearum trunci, Cycadeospermum 
arcis, Cycadeospermum soyeri, Cycadolepis lata, Cycadomyelon sp. Cycadorachis tuberculata, 
Czenakowskia sp. Elatides mougeoti, Leptostrobus sp. Marchantites oolithicus, Najadites 
nanceiensis, Otozamites microphyllus, Otozamites reglei, Pachyphyllum sp. Phyllotheca sp. Pinus 
nordenskioldii, Podozamites sp. Rhiptozamites sp. Rhizomopteris sp. Salisburiae semen, 
Salisburiearum rami). Tout comme la flore du Boulonnais, celle-ci nécessite également une révision 
complète pour être utilisable, notamment du fait d’une conception très datée de la systématique. On 
peut simplement supposer d’après leurs publications que cette flore contient certainement des 
Bennettitales et des conifères, mais aussi probablement d’autres groupes. Pour finir, P. Maubeuge 
(1950) ajoute à cette liste floristique un Cycadeospermum arcis qu’il a collecté, en confirmant par là 
l’existence de cette flore de façon indépendante. 
 P. Maubeuge (1975) signale encore « des restes végétaux ocreux, continentaux, abondants, 
dont des Brachyphyllum atteignant jusqu'à 5 cm de long » dans le Bathonien moyen de 
Chalvraines, en Haute-Marne (fig. I.1). 
 À la limite de la Champagne et de la Bourgogne, dans les départements de Haute-Marne et 
de Côte-d’Or, viennent ensuite plusieurs gisements que j’ai prospectés plus en détails, situés à Arc-
en-Barrois et ses environs, à Étrochey, à Laignes, et bien plus au sud à Auxey-Duresses (fig. I.1). 
Tous ces gisements sont décrits en détails, plus bas, dans plusieurs paties qui leur sont consacrés. 
 Autour de la ville de Tonnerre (fig. I.1), G. de Saporta (1873, 1875, 1884) a rapporté 
l’existence de quelques fossiles végétaux datant tous du « Corallien » (Oxfordien moyen?), à 
l’exception d’un seul qui date du « Kimméridgien » (sensu Saporta). Cette flore, qui nécessiterait 
une révision approfondie, serait composée pour le « Corallien » d’une fougère ou « fougère à 
graines » (Ctenopteris grandix), de deux conifères (Paleocyparis corallina, Paleocyparis 
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virudonensis), et d’un incertae sedis (Bolbopodium micromerum). L’espèce « kimméridgienne » 
serait un conifère (Thuyites exilis). 
 
  I.1.3 – Paléoflore du Sud du bassin parisien (Centre et Poitou) 
 
Figure I.2 – Gisements à plantes du Jurassique moyen et supérieur au Sud du bassin de Paris 
et du seuil du Poitou. Carte modifiée d’après la carte géologique de France vectorisée, 6 ème 
édition, BRGM. 
 
 Dans la région de Châteauroux, un gisement de plantes fossiles est connu depuis le milieu 
du XIX
ème
 siècle grâce aux travaux de Pomel (1845, 1849) et Saporta (1873, 1875, 1884, 1891). Il y 
a quelques décennies Barale et Flamand (1982) ont révisé cette flore et l’ont datée de l’Oxfordien 
supérieur. Plus précisément, les plantes fossiles proviennent majoritairement de la carrière de Von 
(fig. I.2), à l’Ouest de Châteauroux, ou plus rarement de quelques niveaux exploités au XIXème 
siècle au nord de la ville, mentionnées par Saporta. Selon Barale et Flamand (1982), la paléoflore de 
ce gisement est composée de sept espèces, parmi elles deux fougères (Sphenopteris michelinii, 
Stachypteris spicans), une Bennettitale (Zamites feneonis), une Ginkgoale (Sphenobaiera 
longifolia), un conifère (Brachyphyllum thuioides), ainsi que deux incertae sedis (Changarniera 
inquirenda, Cycadeospermum pomelii). 
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 Une flore fossile provenant des carrières autours de Poitiers a été signalée et étudiée dès le 
XIX
ème
 siècle. Elle est connue notamment pour ses frondes de Bennettitale de grande taille et 
souvent entières. Les travaux de la ligne à grande vitesse (LGV) entre Tours et Bordeaux ont permis 
de récolter de nouveaux fossiles à Gratte-Loup et à Sauzé-Vaussais (fig. I.2). Cette flore est décrite 
en détail plus bas, dans un sous-point qui lui est consacré. 
 Une flore fossile datée de l’Oxfordien supérieur (terminal) a été signalée à Aussac-Vadalle 
en Charente (fig. I.2). Elle provient plus précisément de la carrière de Ravaud, près du lieu-dit du 
même nom. Cette flore a été étudiée par Barale (Barale et al. 1983) ; elle comprend une fougère 
(Sphenopteris pomelii), des conifères (Brachyphyllum thuioides, Brachyphyllum desnoyersii), et des 
incertae sedis (Changarniera Inquirenda, Yuccites sp.). 
 
  I.1.4 – Paléoflore de l’Ouest du bassin parisien (Sarthe et Basse-Normandie) 
 
Figure I.3 – Gisements à plantes du Jurassique moyen et supérieur à l’Ouest au bassin de 
Paris. Carte modifiée d’après la carte géologique de France vectorisée, 6 ème édition, BRGM. 
 
 Pour finir, un certains nombre de gisements sont connus dans l’Ouest de la France, sur la 
bordure orientale du Massif Armoricain, entre la Sarthe et les côtes normandes (fig. I.3). Il s’agit 
d’un spécimen unique mais spectaculaire à Écommoy, de la flore de Mamers et ses environs, de 
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celle de Nonant-le-Pin, des Monts d’Éraines, et de Villers-sur-Mer (fig. I.3). Ces flores, souvent 
assez mal préservées, sont décrites en détails dans un sous-point qui leur est consacré. 
 
I.2 – Les gisements de Haute-Marne et de Côte-d’Or 
 
 I.2.1 – La plate-forme bourguignonne 
 
 Au cours du Jurassique Moyen et Supérieur, une grande partie de la Bourgogne actuelle 
formait une vaste plate-forme carbonatée isolée des masses continentales les plus proches (Enay et 
al.  1980). Cette structure a eu une évolution sédimentologique complexe décrite en détails par 
Brigaud et al. (2009). En effet, une barrière oolithique s’est formée dès le Bajocien inférieur, 
permettant l’établissement au cours du Bathonien d’un vaste lagon intérieur protégé. Au sein de 
celui-ci, voire même rarement au niveau de la barrière oolithique, les variations du niveau marin ont 
permis des émersions ponctuelles de cette vaste structure. Plusieurs indices de terrestrialisation 
indiquent que les premières îles doivent être apparues dès la base du Bathonien et qu’elles ont 
persisté jusqu’au Callovien inférieur voire moyen (Brigaud et al. 2009). Cependant, la surface de 
ces îles a fluctué avec les variations eustatiques au cours de cette période ; elles ont ainsi été 
ennoyées partiellement ou totalement à plusieurs reprises. Les gisements à plantes d’Arc-en-
Barrois, d’Étrochey, et de Laignes témoignent de ces émersions, et de la flore qui a pu s’installer sur 
ces îles basses, calcaires, et isolées. 
 Au niveau le la zone d’étude, le Châtillonnais et la région d’Arc-en-Barrois, la succession 
lithologique est comparable, bien qu’elle ne soit pas tout à fait synchrone, chaque formation 
géologique reflétant la position géographique du gisement sur la plate-forme et l’évolution 
géologique de cette dernière. Ainsi, les plantes d’Arc-en-Barrois proviennent d’îles situées à 
l’intérieur du lagon, le « Calcaire de Comblanchien » étant un faciès micritique typique de 
l’intérieur calme et confiné du lagon, tandis que les plantes de Laignes et d’Étrochey proviennent 
également de milieux protégés, donc également assez internes, mais dans un contexte ou le lagon 
était un peu plus ouvert sur les influences extérieures. 
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 I.2.2 – Le gisement à préservation exceptionnelle d’Arc-en-Barrois (Bathonien 
supérieur) 
 
Figure I.4 – Localisation des sites de chailles à plantes situés autour d’Aubepierre-sur-Aube, 
d’Arc-en-Barrois, et de Crenay. Carte modifiée d’après openstreetmap.net. 
 
 La flore fossile d'Arc-en-Barrois est constituée de plantes perminéralisées datées du 
Bathonien supérieur, préservées en 3D dans des nodules de chailles. À l’œil nu, ces plantes fossiles 
se présentent sous forme d’inclusions blanchâtres dans des chailles grise clair, opaques, à cortex 
blanc, souvent très développé. Ces chailles ressemblent fortement à des silex, mais n’en ont pas 
l’éclat luisant caractéristique (voir le Chapitre II). D’un premier abord, elles semblent être de 
qualité médiocre mais se révèlent exceptionnelles après un examen plus poussé. Cette qualité 
inhabituelle tient à leur silicification primaire très précoce, ayant permis une conservation 
extrêmement poussée, incluant les structures cellulaires et tissulaires de la majeure partie des 
échantillons. Les tissus non lignifiés, mous du vivant de ces plantes, sont également concernés par 
cette préservation de grande qualité. Ainsi, on peut étudier l’anatomie et surtout la paléohistologie 
des quelques plantes fossiles connues dans ce gisement. Pour la flore jurassique, Arc-en-Barrois est 
donc un gisement à préservation exceptionnelle, au même titre que plusieurs gisements crétacés 
comparables connus dans le bassin aquitain (Moreau et al. 2014a, 2014b, 2015, 2016) et au Texas 
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(Berry 1928, Serlin 1982). On peut discuter la légitimité de qualifier ou non ce gisement de 
Konservat-Lagerstätte, mais il n’en reste pas moins que les végétaux y font l’objet, à l’échelle des 
chailles, d’une préservation d’une qualitée tout à fait exceptionnelle. 
 Le gisement de chailles à plantes d’Arc-en-Barrois a été inventé en 1930 par Edmond Bruet, 
un géologue qui faisait alors sa thèse sur les ressources minérales de la région en procédant par 
creusements de tranchées (Bruet 1932). Il a collecté à cette occasion un grand nombre de spécimens 
qu’il a confiés à Paul Bertrand, un paléobotaniste spécialiste du Paléozoïque de l’université de Lille. 
Ce dernier n’a jamais publié d’étude détaillée sur le sujet, mais a néanmoins mentionné cette flore 
dans une courte note (Bertrand 1930). Ceci est probablement du à la difficulté d’obtention de 
résultats convaincants avec ce type de matériel, souvent très fragmentaire, et dont l’illustration des 
détails anatomiques, notamment cuticulaires, est souvent très complexe. Ainsi, ce gisement connu 
depuis près de 90 ans n’avait jamais fait l’objet d’étude paléobotanique approfondie. Par ailleurs, un 
an après la publication de sa thèse, Edmond Bruet a complété son travail de thèse sur Arc-en-
Barrois travail par deux articles (Bruet 1933a, 1933b), avant de s’en désintéresser. Enfin, le 
gisement d’Arc-en-Barrois a fourni quelques pièces archéologiques (Amiot et Etienne 1977 ; Amiot 
1992, 1995, 1996, 2001).  
 
 Le gisement est situé en Haute-Marne, région Grand Est, non loin de la frontière 
administrative avec la Bourgogne (fig. I.4). Son contexte géologique et sédimentologique 
correspond, au Bathonien supérieur, à un archipel située dans le vaste lagon de la plate forme 
carbonatée bourguignone, cette dernière étant isolée en mer (Brigaud et al. 2009). Les îles de cet 
archipel, d’origine sédimentaire, étaient probablement assez plates et basses, avec un sol calcaire. 
Quatre sites distincts composent le gisement d’Arc-en-Barrois : la « maison Foin » et la 
ferme de Sautreuil sur la commune d'Arc-en-Barrois, « la Bouloie » sur celle de Crenay, et la 
« ferme de Champagne » à Aubepierre-sur-Aube (fig. I.4). Tous ces sites sont situés en hauteur par 
rapport aux villages (côte 330 à 350 environ), sur le plateau de Langres, dans des zones dont le 
sous-sol est constitué de « Calcaire de Comblanchien ». Les chailles proviennent soit directement 
de la partie supérieure de cette formation géologique, soit des argiles d’altération qui en dérivent. 
 Mes prospections m’ont permis de relocaliser précisément deux des quatre sites d’Edmond 
Bruet, dont celui de la « maison Fouin » à Arc-en-Barrois où il avait collecté la majeure partie de 
ses échantillons, ce qui est également mon cas. En effet, à l’exception de six échantillons, tous ceux 
étudiés dans cet ouvrage proviennent de ce site. Dans le détail, il est composé d’une carrière où l’on 
peut observer les chailles en place dans le « Calcaire de Comblanchien », et de plusieurs champs 
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attenants où situés à proximité immédiate, dans un rayon de 800 mètres autour de la carrière. Cette 
dernière est située à la sortie Sud-Ouest d’Arc-en-Barrois, le long de la D159, à 1,7 km du centre du 
village à vol d’oiseau.  
 
Figure I.5 – Carrière Boureau. A : Stratification oblique et cheminée karstique dans une partie de 
la carrière sans chailles. B : Chaille à l’interface entre les bancs calcaires et au sein de ces mêmes 
bancs. C : Chailles branchues à l’interface entre deux bancs situés sur un bloc éboulé. C : Nodule de 
chaille à l’intérieur d’un banc (en bloc éboulé) contenant un rameau de Brachyphyllum bruetii. 
Flèche : Marteau, ~30 cm ; Cache d’objectif : 5,8 cm. 
 
 Cette carrière, dite « Boureau », ne montre sur la totalité de son front de taille (une quinzaine 
de mètres environ) que le « Calcaire de Comblanchien ». Cette formation présente ici des 
CHAPITRE I : Contexte géologique et gisements étudiés 
 
13 
 
particularités inconnues ailleurs : on peut observer la présence de chailles et de stratifications 
entrecroisées de grandes dimensions sur toute la hauteur d’affleurement, celles-ci correspondent à 
des dunes hydrauliques plurimétriques à pluridécamétriques (fig. I.5A-D). Par ailleurs, on peut 
également noter la présence de cheminées paléokarstiques comblées par de l’argile d’altération. 
L’absence d’une stratification homogène sur l’ensemble de la carrière et la présence d’une unique 
formation géologique rendraient une coupe stratigraphique peu pertinente. 
 Les chailles sont présentes dans la carrière sous forme de deux modalités différentes, soit 
sous forme de réseau de chailles branchues à l’interface entre certains bancs calcaires, soit sous 
forme de nodules ovoïdes, généralement assez réguliers, à l’intérieur des bancs. La faune fossile y 
est assez commune, aussi bien dans les chailles de formes ovoïdes que branchues. En revanche, la 
flore y est rare, bien qu’elle semble être un peu plus fréquente au sommet de la carrière, mais elle 
est plus commune encore à la surface des champs attenants. Les plantes fossiles proviennent a priori 
exclusivement ou presque des chailles ovoïdes, et semblent totalement absentes de la surface des 
bancs calcaires malgré d’importantes recherches de ma part comme de celle d’Edmond Bruet avant 
moi (Bruet 1932). 
 La silicification des plantes est primaire, autrement dit elle s’est produite de façon presque 
simultanée avec le dépôt des couches géologiques encaissantes. Plusieurs arguments permettent de 
l’affirmer. D’une part, les nodules de chaille sont présents au sein même des bancs du « Calcaire de 
Comblanchien » non altéré, indiquant qu’ils ont le même âge que le dépôt encaissant, puisqu’il n’y 
a aucun indice de remaniement. Les chailles présentes dans les altérites proviennent donc également 
de la roche-mère sous-jacente, du fait de l’altération différentielle des chailles et du calcaire. 
D’autre part, certains nodules scannés en tomographie synchrotron contiennent plusieurs rameaux 
de Brachyphyllum, dont le taux de compression est variable. Certains, très rares, sont presque 
totalement aplatis, mais la plupart ne le sont qu’un peu ou presque pas. Cette concomitance de 
facteurs de compression différents sur plusieurs rameaux d’une même espèce dans un même nodule 
ne peut s’expliquer que si celle-ci n’est pas d’origine diagénétique, une telle compression ne 
pouvant être discriminante. En revanche, si leur compression a eu lieu avant leur fossilisation, alors 
le facteur de compression peut varier. En effet, il dépend alors du temps passé sur le sol, donc de 
l’avancement des processus de biodégradation et du piétinement qu’ils ont pu subir avant leur 
transport en milieu marin, prérequis pour leur fossilisation. 
 
 J’ai également pu relocaliser le site de la « ferme de Champagne » à Aubepierre-sur-Aube, 
mais faute de temps, je n’ai pu y récolter qu’un nombre limité d’échantillons dont certains 
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contiennent des rameaux de Brachyphyllum bruetii. J’ai cherché également les deux autres sites 
indiqués par Edmond Bruet. Les chailles de la « ferme de Sautreuil » semblent être situées sur des 
parcelles qui sont actuellement couvertes de forêts ou de pâtures, ayant parcouru de long en large 
l’ensemble des champs pouvant correspondre à la description d’Edmond Bruet, même d’assez loin. 
Quant à « la Bouloie », l’état des champs lors de mes différents passages sur le terrain ne m’ont pas 
permis de relocaliser précisément les chailles à plantes. 
 
 Au total, plus de 250 fragments de chailles, dont certains divisés en plusieurs parties, ont été 
étudiés au court de cette thèse. 
 
 I.2.3 – Le gisement d’Étrochey (Callovien inférieur et moyen) 
 
Figure I.6 – Localisation des carrières de Charme et de Grande-Roche près d’Étrochey dans le 
Châtillonnais. Carte modifiée d’après openstreetmap.net. 
 
Le gisement se situe sur la commune d’Étrochey, au Nord de la Côte-d’Or, dans la région 
Bourgogne-Franche-Comté. Il est connu de longue date et a déjà été étudié à plusieurs reprises 
(Saporta 1873, 1875, 1884, 1891, Lemoigne et Thierry 1968, Barale 1981). La flore fossile 
d’Étrochey est constituée de deux niveaux à plantes distincts mais d’âges voisins, regroupés dans la 
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formation des calcaires d’Étrochey, appartenant eux-même à la « dalle nacrée » au sens large. Les 
faciès à plantes sont visibles dans deux carrières distantes de 600 m environ appelées Charme et 
Grande-Roche (fig. I.6), localisées de part et d’autre du cours supérieur de la Seine. Dans la 
première (Charme, fig. I.7), les deux niveaux à plantes sont présents, tandis que dans la seconde 
(Grande-Roche, fig. 1.8), seul le niveau le plus ancien est représenté, le niveau supérieur (à chailles) 
étant remplacé par un bioherme. 
Le premier niveau est daté du Callovien inférieur ; les plantes y sont conservées sous forme 
d’impression-compression à la surface de dalles calcaires jaunes centimétriques à 
pluricentimétriques, généralement jointives, parfois séparés par de fins niveaux marneux. Les 
cuticules sont présentes presque sur chaque fossile et sont souvent en très bon état. Ce premier 
niveau a été étudié en détail par G. Saporta (1885, 1891), mais Y. Lemoignes et J. Thierry (1968) et 
surtout G. Barale (1981) ont contribué à affiner les connaissances à son sujet. 
 Le second niveau, où les plantes fossiles sont incluses dans des chailles, au sein de calcaires 
jaunes plus marneux, n’a été clairement identifié que par Yves Lemoigne et Jacques Thierry, sans 
que ceux-ci ne séparent distinctement la flore des deux niveaux dans leur publication. Ce second 
niveau a jadis été considéré comme Callovien inférieur bien qu’un peu plus récent (Lemoigne et 
Thierry 1968), cependant il serait plutôt situé à la base du Callovien moyen (P. Courville, comm. 
pers.) ; les plantes y sont conservées sous forme d’impressions dans des chailles. Généralement, il 
ne reste qu’une empreinte avec plus ou moins de relief, mais parfois des restes blanchâtres très 
fragiles sont présents en lieu et place de la plante fossile. 
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Figure I.7 – Coupe stratigraphique de la carrière de Charme à Étrochey. Redessinée et 
modifiée d’après un levé inédit de Jacques Thierry. 
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Figure I.8 – Coupe stratigraphique de la carrière de Grande-Roche à Étrochey. Redessinée 
d’après Garcia et Courville (1989). 
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 I.2.4 – Le gisement de Laignes (Callovien moyen) 
 
Figure I.9 – Localisation des sites à plantes fossiles situés à proximité de Laignes. Carte 
modifiée d’après openstreetmap.net. 
 
 La flore fossile de Laignes n’a jamais fait l’objet d’étude, mais a déjà été mentionnée 
précédemment (Garcia 1992). Elle est constituée en majeure partie de plantes préservées sous forme 
d’impression dans des chailles, mais contient également dans le même niveau quelques végétaux 
conservés en impression-compression directement à la surface de certaines dalles calcaires, avec ou 
sans leur cuticule. Cependant, sauf exception, la préservation des plantes fossiles est assez mauvaise 
dans ce dernier cas. De plus, l’absence de carrière dans ce niveau a limité les prélèvements à 
quelques travaux ponctuels.  
 Le gisement est constitué de deux sites situés de part et d’autre de la route de Tonnerre 
(D965) à la sortie Ouest de Laignes. Le premier site est une fosse à purin ainsi que le petit terril 
adjacent contenant les matériaux extraits lors de son creusement. Il est situé juste après le passage à 
niveau, mais avant la bifurcation avec la D953 (fig. I.9), près du lieu-dit Martilly. Le second site 
était un terrain dont les couches superficielles ont été défoncées avec des engins de chantier pour 
préparer la construction d’une grange, désormais construite (fig. I.9). C’est le site le plus proche du 
bourg, il est situé à 300 m de l’entrée du premier chemin agricole situé sur le côté gauche de la 
route juste après la sortie de Laignes. Il y a environ 920 m à vol d’oiseau entre les deux sites, et, par 
conséquent, de légères variations de faciès entre eux. 
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 Ce niveau de chailles à plantes est situé au sein de la Dalle nacrée au sens large (fig. I.10) ; il 
correspond à un équivalent latéral des calcaires d’Étrochey. Par ailleurs, contrairement à ce 
qu’affirme la notice de la carte géologique de Châtillon-sur-Seine (Thierry 1974), la partie 
supérieure de la dalle nacrée au sens large, noté J3a sur la carte, est datée par ammonites de la base 
du Callovien moyen et non du Callovien inférieur (P. Courville, comm. pers.). Ainsi, la flore de ce 
gisement est datée du Callovien moyen. 
 
 
Figure I.10 – Coupe stratigraphique de la fosse à purin près de Laignes. Redessinée d’après une 
coupe inédite de P. Courville. 
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I.2.5 – Le gisement d’Auxey (Oxfordien supérieur) 
 
Figure I.11 – Localisation du gisement d’Auxey-Sampeau, près de Beaune. Carte modifiée 
d’après openstreetmap.net. 
 
 La flore fossile d’Auxey est la plus diversifiée du Jurassique supérieur français, plus 
particulièrement concernant les formes filicoïdes comprenant à la fois des fougères « vraies » et des 
ptéridospermales. Ce gisement est situé sur la montagne de Sampeau, à la limite entre les 
communes d’Auxey-Duresses et de Saint-Romain, près de Beaune en Côte-d’Or (fig. I.11). Les 
plantes fossiles, préservées sous forme de compression, proviennent d’une petite formation locale 
appelée « Dolomie de Sampeau », autrefois exploitée en carrière (Saporta 1885, Rémond et al. 
1985). Cette roche présente un faciès très particulier d’extension réduite, noté par un figuré 
spécifique sur la carte géologique de Beaune (Rémond et al. 1985). Elle est finement silteuse, de 
couleur grise à jaune, mais se distingue surtout par la présence de nombreuses vacuoles, ce qui lui a 
souvent valu le qualificatif de « pulvérulente ». Elle a longtemps été considérée comme 
kimméridgienne, mais serait plutôt datée de la fin de l’Oxfordien supérieur (Rémond et al. 1985). 
Malheureusement, aucune coupe géologique pertinente n’est disponible dans la littérature et l’état 
actuel des carrières tel qu’on peut le constater sur les photos aériennes rend très complexe, si ce 
n’est impossible, de lever une coupe de nos jours. 
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 Cette paléoflore a originellement été découverte par A. Changarnier-Moissenet à la fin du 
XIX
ème
 siècle. Il a confié son étude à G. Saporta (1885, 1891) bien que ce dernier ait alors déjà bien 
avancé dans ses travaux sur la flore jurassique française. Depuis, personne n’a jamais retravaillé sur 
cette flore. 
 Les plantes que j’ai étudiées proviennent des collections du musée de Laval (Mayenne) et de 
l’université de Dijon (Côte-d’Or) où elles sont réparties entre plusieurs collections dont celle de 
Changarnier-Moissenet contenant les holotypes. Il y a en tout 62 spécimens, 16 proviennent du 
musée de Laval et 46 de l’université de Dijon. Dans le détail, 13 spécimens sont issus de la 
collection Changarnier-Moissenet, 30 d’une collection indéterminée, 2 de la collection Miot et 1 
dernier dans la collection Saporta. 
 
I.3 – Les gisements du seuil du Poitou 
 
 I.3.1 – Les gisements des environs de Poitiers (Callovien moyen) 
 
Le gisement de plantes fossiles des environs de Poitiers est constitué de plusieurs sites 
correspondant à différentes carrières au Nord de Poitiers, dont plusieurs ont été exploitées en 
souterrain. Il s’agit des sites de Bonnilet, des Lourdines, de Grand-Pont et de Gratte-Loup (fig. 
I.12). Si les trois premiers sites sont des carrières « historiques », le dernier est nouveau. En effet, il 
s’agit de la tranchée réalisée en 2012 lors des traveaux de construction de la Ligne à Grande Vitesse 
(LGV) Tours-Bordeaux. A cette occasion, Xavier Valentin (Université de Poitiers) et son équipe ont 
collecté de nouveaux fossiles sur ce site, dont la flore est tout à fait comprable à celle déjà connue 
dans les carrières « historiques ». 
Ces gisements « historiques » sont connus depuis le XIX
ème
 siècle et ont déjà été étudiés par 
des géologues et paléobotanistes (Le Touzé de Longuemar 1870 ; Saporta 1875, 1884, 1891 ; Barale 
et al. 1974). De plus, la flore de ces gisements a été révisée par Barale et al. (1974) il y a quelques 
décennies. 
 La flore fossile du Poitou est constituée de plantes du Callovien moyen conservées sous 
forme d’impressions, dont certaines sont pluridécimétriques. Elles proviennent du calcaire blanc de 
Poitiers (fig. I.13), un calcaire micritique fin, épais et monotone, mais bien daté par ammonites 
(Barale et al. 1974). La flore de ces niveaux est relativement variée bien qu’assez rare, elle est 
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composée majoritairement de Bennettitales dont on trouve à la fois des troncs et des feuilles 
souvent assez complètes, sans pour autant qu’elles soient en connexion. 
 
 
Figure I.12 – Localisation des gisements des environs de Poitiers. Carte modifiée d’après 
openstreetmap.net. 
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Figure I.13 – Coupe stratigraphique des carrières des Lourdines et de Bonnilet. Redessinée 
d’après Barale et al. (1974). 
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 I.3.2 – Le gisement de Sauzé-Vaussais (Callovien moyen) 
 
 
Figure I.14 – Localisation du site de Bois Meunier, près de Sauzé-Vaussais. Carte modifiée 
d’après openstreetmap.net. 
 
 Le gisement de plantes fossiles de Sauzé-Vaussais, dans les Deux-Sèvres, à été découvert 
lors des travaux de la ligne à grande vitesse (LGV) entre Tours et Bordeaux par l’équipe de Xavier 
Valentin. Il est situé au niveau de la tranchée du Bois-Meunier (fig. I.14), située en grande partie sur 
le territoire de la commune voisine Pliboux, mais est plus éloigné de ce village que de celui de 
Sauzé-Vassais, par ailleurs nettement plus gros. 
 Les plantes proviennent selon la notice de la carte géologique de Civray (Hantzpergue et al. 
1997) du Callovien moyen, et sont tout à fait comparables à celles connues depuis longtemps dans 
les carrières des environs de Poitiers. Cependant, les plantes fossiles sont ici beaucoup plus 
fragmentaires qu’à proximité de Poitiers. 
 Ces plantes sont préservées dans un calcaire micitique blanc à légèrement grisé, très tendre 
et faiblement bioclastique. 
 
 I.3.3 – La fougère de Jaunay-Clan (Oxfordien supérieur) 
 
De façon plus annecdotique, un fossile isolé de fougère (Sphenopteris sp.) à été trouvée par 
un paléontologue amateur (Patrice Ferchaud) dans la tranchée de la LGV, au niveau de Jaunay-Clan 
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(Vienne), dans un niveau marno-calcaire d’âge Oxfordien supérieur, dans le dernier horizon à E. 
bimmamatum (P. Ferchaud, comm. pers.). 
 
I.4 – Les gisements de l’Ouest de la France, de la Sarthe aux côtes normandes 
 
 I.4.1 – La marge orientale du Massif Armoricain 
 
 La flore fossile de l’Ouest de la France sur la marge orientale du Massif Armoricain est 
constituée de différents gisements où les plantes sont généralement conservées sous forme 
d’impressions dans des calcaires d’âge et de lithologie variés. Ces gisements sont assez nombreux, 
mais aucun d’entre eux n’a pour l’instant livré de matériel de grande qualité. La plupart sont datés 
du Bathonien supérieur, mais il existe également quelques plantes dans le Callovien et un fossile 
isolé de l’Oxfordien. 
 L’évolution géologique et paléogéographique de cette marge est assez complexe. En période 
de bas niveau marin relatif, entre le Bathonien et l’Oxfordien, on la sépare généralement en trois 
zones : au nord, le domaine normand, au centre l’éperon du Perche, et au sud le domaine Manceau. 
Ces trois zones étaient, suivant les périodes géologiques, protégées ou non par une barrière 
oolithique. Par ailleurs, des faciès de bordure d’écueils sont conus dans le domaine normand au 
Bathonien. Voir Enay et al. (1980) et Dugué (2007) pour de plus amples informations sur la 
géologie et la paléogéographie de cette bordure du massif Armoricain. 
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 I.4.2 – Le gisement d’Écommoy (Oxfordien inférieur) 
 
 
Figure I.15 – Localisation approximative des anciennes carrières de La Vacherie et de L’Épine, 
près d’Écommoy. Carte modifiée d’après openstreetmap.net. 
 
 Les informations fournies dans cette partie ont déjà été publiées, en anglais, sous une forme 
différente dans mon article traitant de l’unique plante trouvée dans ce gisement, une Cycadale 
nommée Becklesia maulnyi (Le Couls et al. 2016). Ce fossile, une couronne de feuilles sub-entière, 
est conservé dans les collections du Musée vert du Mans, qui l’a hérité du cabinet de curiosités de 
Louis Maulnyi, un naturaliste local. Son origine n’est donc connue qu’à travers son cartouche 
originel, et si l’on sait qu’il provient d’Écommoy, on ignore de quelle carrière il a été extrait. 
D’après Guillier (1886), on peut supposer qu’il s’agit probablement soit de la carrière de « La 
Vacherie », soit de celle de « L’épine » (fig. I.15), car ces carrières auraient été ouvertes à l’époque 
supposée de sa découverte, c’est-à-dire entre le dernier quart du XVIIIème siècle et 1815 (Décès de 
L. Maulnyi). Par ailleurs, ces carrières (et les niveaux géologiques associés) ne sont plus accessibles 
depuis des décennies, la seule coupe disponible est donc celle d’Albert Guillier (1886, p. 178), 
reproduite et modernisée ci-dessous (fig. I.16). 
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Figure I.16 – Coupe stratigraphique de la carrière de la Vacherie à Écommoy. Redessinée et 
modernisée d’après Guillier (1886). 
 
 Le gisement d’Écommoy est situé sur la bordure orientale du massif armoricain, largement 
aplani à cette époque, et même dès le Jurassique inférieur (Bessin et al. 2015). La commune 
d’Écommoy fait partie d’une région naturelle appelée Bélinois, située dans le domaine Manceau. 
C’est une boutonnière (un anticlinal érodé), qui laisse apparaître en surface des formations datées de 
la fin du Jurassique alors que les terrains avoisinants sont d’âge Crétacé. 
 L’unique plante fossile de ce gisement provient, d’après son cartouche originel et le 
sédiment de la roche encaissante, d’une formation locale appelée les « Marnes et Calcaires de la 
Vacherie », assez mal connue et généralement interprétée par comparaison avec deux autres 
formations mieux connues, les « Marnes de Villers » dans le domaine Normand, et les « Marnes à 
Pernes » situées autour du promontoire du Perche. Ces formations sont datées de l’Oxfordien 
inférieur, dans la zone à Mariae, soit une période de haut niveau marin très marquée (Haq et al. 
1987). L’interprétation classique de ces niveaux est celle d’une plate-forme continentale externe, 
assez profonde, à sédimentation marneuse, avec toutefois quelques influences terrigènes, 
notamment des restes fossiles d’animaux terrestres et de bois (Dugué 1989 ; Mégnien et al. 1980). 
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 L’observation d’une lame mince réalisée dans le sédiment de cet échantillon a fourni 
quelques informations supplémentaires à propos du milieu de dépôt (François Guillocheau, comm. 
pers.). Le sédiment est un calcaire présentant une distribution bimodale entre, d’une part, les 
particules fines (<200 µm) dominantes, constituées de bioclastes biocorrodés, dont des pelloïdes, et 
d’autre part, des particules plus grossières incluant des fragments de coquilles, ainsi que des 
bivalves et des gastéropodes à coquille fine in situ. C’est un packstone, fortement bioturbé, où les 
petits fragments (<300 µm) de matière organique sont communs. La matrice et les allochèmes 
suggèrent deux types d’environnement différents : la texture packstone suggère un milieu d'énergie 
relativement élevée, tandis que la biocorrosion, la bioturbation et les coquillages à coquille fines in 
situ suggèrent un milieu de plus faible énergie. 
 Dans l’ensemble, le sédiment suggère un milieu de dépôt marin qui devait ressembler à une 
large baie dans laquelle arrivaient épisodiquement des bioclastes et de la matière organique 
d’origine terrestre, lors d’épisodes orageux et des inondations associées. La plante fossile de ce 
gisement est donc probablement arrivée dans ce milieu de dépôt lors de l’un de ces épisodes. 
Cependant, à en juger par l’état très complet de cette Cycadale, le spécimen n’a pas subi de 
fragmentation importante lors de son transport, contrairement aux interprétations usuelles (e.g. 
Seilacher et al. 1985). 
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 I.4.3 – Les gisements de Mamers (Bathonien supérieur) 
 
 
Figure I.17 – Localisation approximative des carrières de située autour de la Ville de Mamers. 
Carte modifiée d’après openstreetmap.net. 
 
Sous la ville actuelle de Mamers et dans ses environs immédiats, il existe un gisement de 
plantes fossiles (fig. I.17, I.18) découvert au début du XIX
ème
 siècle par Jules Desnoyers, un 
géologue local (Desnoyers 1825). Il était en contact avec Adolphe Brongniart, un botaniste et 
paléontologue qui publia très rapidement la flore de ce gisement (Brongniart 1825a). Celui-ci est 
daté du Bathonien supérieur, et provient d’une formation locale appelée « Calcaire de Mamers » 
(fig. I.19), ou plus rarement « Oolithe de Mamers » (Juignet et Lebert 1986). C’est une formation 
d’extension réduite autrefois exploitée en carrière, sur plusieurs sites, pour servir de pierre de taille. 
Ainsi, c’est principalement dans ce matériau qu’est bâtie la ville ancienne de Mamers. Ce calcaire 
est plus spécifiquement une calcarénite grossière de couleur blanchâtre à jaune crème, constituée en 
majeure partie de bioclastes granoclassés lié par un ciment calcaire. Cependant, elle contient 
également quelques oolithes, souvent très minoritaires. D’autre part, tous les bancs de cette 
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formation ne sont pas horizontaux, certains présentant une stratification oblique ou entrecroisée qui 
indique la présence de dunes sous-marines. 
 
Par ailleurs, bien que le calcaire de Mamers soit une formation très localisée, il existe 
ailleurs, à quelques dizaines de kilomètres de là, des formations analogues et de même âge, moins 
bien connues, dont certaines ont également livré des plantes. C’est le cas notamment sur la 
commune de Saint-Paterne (fig. I.18), près d’Alençon, où a été trouvé Otozamites marginatus. De 
même, J. Desnoyers (1825, p. 377) indique également la présence de plantes fossiles à Cuissey 
(Cuissai aujourd’hui), village situé à quelques kilomètres au nord-ouest d’Alençon (fig. I.18). Ces 
quelques fossiles étant des cas isolés, ils seront regroupés avec la flore de Mamers du fait de leur 
proximité géographique, stratigraphique, et sédimentaire.  
Les carrières exploitant cette formation géologique sont toutes fermées de nos jours, souvent depuis 
longtemps : Gaston de Saporta regrettait déjà à la fin du XIX
ème
 siècle que le gisement ne soit plus 
accessible, lorsqu’il entreprit la rédaction de sa Flore jurassique (Saporta 1873). En revanche, grâce 
au travail d’Octave Lignier (1911), on sait que les sites des « Baronnières », de « Marquoie », du 
« Magasin », et de « Pont-Girard » (fig. I.17) ont fourni des plantes fossiles, en plus ou moins grand 
nombre, et ce postérieurement au travail de Saporta. 
 
 
Figure I.18 – Localisation approximative des gisements à plantes associées à celles de Mamers. 
Carte modifiée d’après openstreetmap.net. 
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Figure I.19 – Coupe stratigraphique des terrains jurassiques du Saonois. Redessinée d’après 
Juignet et al. (1984). 
 
Les plantes fossiles y sont préservées sous forme d’empreintes, dont certaines présentent un 
relief marqué, ce qui suggère qu’elles n’ont subi qu’une faible compression diagénétique, du moins 
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pour partie. Malheureusement, le grain de la roche est également grossier à très grossier, de telle 
façon qu’on ne distingue que très rarement les détails anatomiques, notamment la nervation. De 
même, aucun des fossiles en collection n’a conservé sa cuticule, et les restes d’origine organique y 
sont très rares. 
J’ai essayé, en vain, de relocaliser des affleurements où l’on pourrait collecter de nos jours 
des plantes fossiles dans le calcaire de Mamers. Je n’ai pu trouver qu’un seul affleurement récent, 
correspondant à une ancienne carrière, en grande partie comblée, et au fond le laquelle une station 
de retraitement des eaux a été construite. Ce site, « les Fourches » (fig. I.17), m’a fourni quelques 
très mauvaises empreintes de Brachyphyllum, à peine reconnaissables, qui étaient recouvertes d’une 
matière sombre, extrêmement fragmentaire, putride, mais non utilisable. Malheureusement, il ne 
restait dans cette ancienne carrière que trois mètres de front de taille partiellement enfoui sous des 
déchets inertes, et aucun fossile de bonne qualité n’a pu être récolté. 
 
Plusieurs auteurs ont étudié successivement les plantes fossiles de ce gisement, tout d’abord 
Adolphe Brongniart (1825a), puis Louis Crié (1877, 1879a, b, 1885), Octave Lignier (1911), et 
enfin Marc Philippe et al. (1998). Les monographies publiées par Wilhelm Schimper (1869, 1870) 
et Gaston de Saporta (1873, 1875, 1884) abordent également pour partie la flore de Mamers, mais 
ces ouvrages sont basés uniquement sur les échantillons étudiés par Adolphe Brongniart. Ce dernier 
s’est basé sur les fossiles qui lui ont été communiqués par Jules Desnoyers et qui sont actuellement 
dans les collections du MNHN. Sa publication est dépassée du point de vue nomenclatural, bien 
qu’elle soit pour partie à l’origine du nom actuel de certaines espèces fossiles. 
Louis Crié s’est basé sur ses propres collectes et probablement sur celles de paléontologues 
amateurs locaux. Sa collection aurait dû être à l’université de Rennes 1, mais seul quatre 
échantillons ont pu être retrouvés. Les dégâts causés par la Seconde Guerre mondiale, ou le 
déménagement de l’université qui a suivi, sont probablement à l’origine de cette perte. Par ailleurs, 
ses publications sont d’un intérêt restreint, car elles ne comportent ni illustration, ni description. Les 
noms qu’il propose pour certains fossiles de sa collection sont par conséquent des nomen nudum.  
Octave Lignier s’est basé sur les travaux antérieurs, et sur une importante collection privée, 
celle de l’abbé Réchin, un ecclésiastique mamertin. Cette collection n’est plus ni dans 
l’établissement où il enseignait et qui l’a conservée, semble-il, plusieurs décennies, ni même dans 
les musées proches.  
Enfin, Marc Philippe et al. (1998) n’ont pas traité spécifiquement de la flore de Mamers, 
mais plus généralement la flore bathonienne de France. Dans le cadre de ce travail, ils ont effectué 
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une mise à jour nomenclaturale conséquente de la flore de Mamers, en se basant principalement sur 
des données bibliographiques. 
Par ailleurs, les fossiles de Mamers ont souvent subi les affres de l’histoire ; plusieurs 
collections importantes doivent être considérées comme perdues : 
- la collection personnelle de Jules Desnoyers, pillée par les troupes prussiennes lors de 
l’occupation ayant suivi la guerre de 1870 (lettre de J. Denoyers à G. de Saporta datée du 
25 mai 1872) ; ce dernier essayait alors de se procurer ces fossiles pour sa Flore 
jurassique ; 
- la collection de l’abbé Réchin, étudiée par O. Lignier ; elle n’a jamais été déposée dans 
une institution et doit être considérée comme perdue ; 
- la collection Crié, qui était semble-t-il plus importante que les quatre échantillons 
retrouvés. 
En revanche, il reste les quatre échantillons rennais de la collection Crié, trois échantillons 
appartenant au Musée Vert du Mans (dont l’origine reste obscure), ainsi que ceux envoyés à 
Adolphe Brongniart par Jules Desnoyers, actuellement dans les collections du MNHN. J’ai 
également pu voir un autre échantillon (sans obtenir son prêt pour étude), dans les collections du 
musée d’Alençon, qui ne traite plus aujourd’hui d’histoire naturelle, mais uniquement de dentelle. 
Cependant, cet échantillon est conservé au fond de la cave du musée, en vrac, et sans identification. 
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 I.4.4 – Le gisement de Nonant-le-Pin (Bathonien supérieur) 
 
 
Figure I.20 – Localisation approximative de la carrière de Nonant-le-Pin. Carte modifiée 
d’après openstreetmap.net. 
 
Nonant-le-Pin est une commune de l’Orne située à environ 16 kilomètres à l’Est d’Argentan. 
La petite carrière municipale (fig. I.20), exploitée occasionnellement, a livré de nombreuses plantes 
fossiles. Elle est localisée à 500 mètres environ à l’Est des dernières maisons du bourg, et est située 
selon la notice de la carte géologique de Sées (Ménillet et Gérard 1997) dans le Bathonien supérieur 
indifférencié, constitué de « calcaires finement grenus à pelletoïdes et petits bioclastes roulés ». La 
carrière exploite principalement la partie superficielle, cryoturbée, de ces calcaires. C’est une 
calcarénite à grains moyens de couleur jaune, et à stratification oblique. 
 Ce gisement fournit assez facilement un grand nombre de plantes fossiles, bien qu’ils ne 
soient généralement pas de la meilleure qualité. En effet, il s’agit d’empreintes soulignées par un 
dépôt de couleur ocre, comprenant pour l’essentiel des rameaux feuillés de conifères 
(Brachyphyllum), et des fragments végétaux non-identifiables. D’autres plantes fossiles y ont 
également été découvertes, mais de façon bien plus occasionnelle. 
 
 I.4.5 – Autres gisements de l’Ouest de la France  
 
Les collines jurassiques de Maigné (Bathonien probable) : 
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 Louis Crié (1879a, b) et Albert Guillier (1886) font mention de Cycadites saportana dans 
« l’Oolithe » de Maigné (Sarthe), soit probablement le Bathonien d’après l’ouvrage de Guillier 
(1886) sur la géologie du département de la Sarthe. Cependant, ce fossile n’a pas été retrouvé, et les 
données disponibles sur son origine géologique et géographique sont trop maigres pour en déduire 
de plus amples informations. 
 
 Le gisement de Bellême (Oxfordien supérieur) : 
 Louis Crié (1883) a trouvé plusieurs fossiles de prêles à Bellême (Orne), dont un échantillon 
qui a pu être retrouvé dans les collections du Musée Vert du Mans. D’après la description précise du 
faciès ayant livré ces fossiles, ils proviennent des sables, grès et calcaires à Astarte, selon leur 
dénomination moderne (Juignet et Lebert 1986). Ils sont donc datés de l’Oxfordien supérieur et non 
du Kimméridgien comme le pensait Crié. Par ailleurs, tant Crié (1883), que Juignet et Lebert (1986) 
signalent à plusieurs reprises la présence de débris végétaux mal conservés dans cette formation. 
 Enfin, Octave Lignier (1913) a décrit un autre échantillon de cette prêle, qui est 
probablement actuellement dans les collections de l’université de Caen. 
 
 Paléosol de Mortagne-au-Perche (Oxfordien inférieur) : 
 D’après la notice de la carte géologique de Mortagne au Perche (Moguedet et al. 1998), il y 
aurait eu dans l’ancienne carrière de Bellevue un paléosol au sommet des calcaires à Astarte, daté 
de la base de l’Oxfordien inférieur. Cette carrière étant comblée, je n’ai pas poussé plus loin mes 
recherches sur ce gisement potentiel. 
 
 Le gisement de Sainte-Scolasse-sur-Sarthe (Callovien supérieur) : 
 Un échantillon de Nilsonia sp. a été trouvé au XIX
ème
 siècle sur la commune de Sainte-
Scolasse-sur-Sarthe (Orne) par Marin Bachelier, un collecteur local d’Alcide d’Orbigny (N. Morel, 
comm. pers.). Ce fossile est actuellement déposé au Musée Vert du Mans, dans la collection 
Bachelier. Les seules informations disponibles sur ce fossile sont issues de son cartouche d’origine, 
comprenant la phrase manuscrite suivante : « J’ai trouvé cette empreinte de fougère dans l’Oxford-
clay de Sainte-Scolasse. 5
ème
 étage aux Noë Boudées [ ?] au Nord-Est de derrière la manoir de la 
Sergente. Je n’en ai jamais trouvé d’autres ». Dans un vocabulaire plus moderne, cela correspond à 
l’assise des Carreaux, datée du Callovien supérieur, et plus précisément sa partie supérieure 
conformément à la description de ces terrains faite par Bachelier (1850). 
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 Ce fossile est une empreinte en bon état mais sans cuticule, ressemblant superficiellement à 
Nilsonia kendalli (Harris 1964, p. 55-58). Ce rapprochement n’est cependant qu’une hypothèse, 
puisque les données cuticulaires ne sont pas préservées ; seule sa détermination générique est sûre. 
Le principal intérêt de ce fossile est de démontrer la présence du genre Nilsonia en France au 
Jurassique supérieur. En effet, ce genre est bien connu en Europe du nord (Scandinavie, Royaume-
Uni), mais n’avait jamais était signalé jusque là à cette période en France. 
 
Le gisement des Monts d’Éraines (Bathonien supérieur) : 
 Les Monts d’Éraines se situent dans le Calvados, à quelques kilomètres au Nord-Est de la 
ville de Falaise. Il s’agit d’une butte témoin du Jurassique moyen, dont le sommet forme un petit 
plateau situé à plusieurs dizaines de mètres au dessus de la plaine environnante. La préservation de 
cette structure géologique est due à la présence de calcaires silicifiés durs formant le sommet des 
Monts, tandis que les couches sous-jacentes sont au contraire meubles. 
En effet, à l’exception de quelques placages d’altérites résiduelles issues de diverses couches 
jurassiques, la surface structurale du plateau est constituée par le « Calcaire de Ranville », fortement 
silicifié sur l’ensemble de la surface des Monts d’Éraines. En revanche, la pente des Monts 
d’Éraines est constituée de deux couches géologiques meubles : au sommet une formation 
d’épaisseur réduite, la « Caillasse de Blainville », très argileuse, et dessous le « Calcaire de Bon-
Mesnil », ici constitué en grande partie de sables oolithiques peu consolidés. Ces deux formations 
sont donc très vulnérables à l’érosion. Enfin, cette butte témoin repose sur une plaine jurassique 
constituée de roches calcaires moyennement résistante à l’érosion. Il s’agit principalement du 
« Calcaires de Rouvres » et du « Calcaire de Caen », à l’exception des incisions des vallées qui 
laissent apparaître des niveaux plus anciens. L’origine de cette structure géologique a été comprise 
très tôt, dès le milieu du XIX
ème
 siècle par Eugène Eudes-deslongchamps (1864) qui l’a décrite 
précisément. 
 C’est sur les plateaux qu’auraient été trouvées jadis plusieurs empreintes de plantes fossiles, 
appelées « fougères » par le baron de Vauquelin (1828) qui les a découvertes, puis « cycadées et 
fougères » par E. Eudes-deslongchamps (1864). 
 Enfin Lignier (1907) est le dernier à pouvoir donner quelques détails particulièrement 
intéressants sur ces fossiles. Il aurait vu les échantillons originaux récoltés par le baron de 
Vauquelin et on lui aurait alors indiqué que ces échantillons on été collectés « dans un champs », 
« situé au nord de l’avenue d’Ailly à Sainte-Anne-d’Entremont, au pied de la cote 7 de la carte 
d’état-major » et que « des échantillons auraient été envoyés au musée de Saint-Germain ». Cette 
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« avenue d’Ailly » semble correspondre à ce qui est aujourd’hui un chemin agricole partant en ligne 
droite du château d’Ailly en direction de Sainte-Anne d’Entremonts. En comparant la carte d’état-
major et la carte géologique moderne de Falaise au 50.000
e
 (Gigot et al. 1999), on constate que cet 
emplacement n’est pas situé sur les monts d’Éraines, mais à leurs pieds, dans le calcaire de Caen. 
Ainsi, cette information est contradictoire avec la publication originelle sur ces plantes (de 
Vauquelin 1828), et ne concorde pas non plus avec avec la nature a priori silicifiée de ces fossiles. 
 
Indices de flore fossile dans le calcaire de Caen (Bathonien moyen) : 
Il n’existe aucune étude sur la flore fossile du calcaire de Caen. Cependant, de nombreux 
indices ont étés mentionnés à ce propos. Ainsi, dès le XIX
ème
 siècle, Eudes-deslongchamps (1849) 
indique la présence d’une « empreinte aplatie […] longue de 8 à 10 décimètres [centimètres, plus 
probablement] et large d’un centimètre […] ; sa surface est traversée par des lignes obliques, en 
relief, qui se croisent en formant des losanges très réguliers ». Cette description correspond tout à 
fait à une empreinte de Brachyphyllum, même si l’auteur compare cette empreinte aux 
Lepidodendron, tout en faisant part de ses doutes en notant, avec raison, que ceux-ci ne sont connus 
que dans le « terrain houiller » (Carbonifère). 
Plus récemment, Dangeard et Rioult (1962) proposent une interprétation originale d’un type 
particulier de silex, appelé « chevilles », présent « uniquement à la partie supérieure » du calcaire 
de Caen. Ils supposent en effet la « silicification rapide d’une végétation de marécage côtier », ou 
plus précisément celle des pneumatophores ou des racines aériennes connues chez les arbres de 
mangrove actuels. Cependant, de par leur mode de préservation particulier, ces silex ne semblent 
avoir préservé aucun tissu végétal. 
Enfin, la notice de la carte géologique de Caen (Rioult et al. 1989) mentionne la présence de 
nombreuses empreintes végétales, dont Brachyphyllum desnoyersii. 
 
Le gisement de Villers-sur-Mer (Oxfordien inférieur) : 
Le gisement de Villers du-mer est situé sur le front de mer, sur la partie basse de l’estran de 
cette localité, et n’est accessible que lorsque les conditions sont favorables : une marée basse à forts 
coefficients, et des bancs de sable qui ne recouvrent pas les affleurements.  
La flore fossile de Villers-sur-mer est connue depuis le XIX
ème
 siècle à travers les collectes 
ponctuelles de plusieurs scientifiques, bien qu’aucune étude de grande ampleur ne soit dédiée à ce 
gisement. Elle provient des marnes de Dives qui datent, selon la notice de la carte géologique de 
Caen (Rioult et al. 1989) du Callovien supérieur (Zone à Lamberti). Cette formation est considérée 
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comme profonde, plus ou moins distale, à cause de la faune marine qu’elle contient, mais ses 
influences continentales, impliquant la proximité d’un rivage, sont bien connues : il s’agit de restes 
de vertébrés terrestres (Lebrun et Courville 2013), et de débris ligneux. 
En effet, en plus des débris ligneux, quelques fossiles végétaux y ont été découverts. Ce sont 
principalement des bois pyritisés, ainsi que plus rarement des graines et structures reproductrices, 
ou parfois encore des rameaux feuillés. Leur pyritisation rend ces fossiles extrêmement sensibles à 
l’oxydation induite par leur retour à l’air libre. Après quelques heures d’expositions, ils sont en effet 
irrémédiablement détruits, d’où l’absence d’étude de grande ampleur. 
Morière (1869) indique avoir trouvé un échantillon de « tige de cycadée » près de Villers-
sur-mer, « pénétré de fer sulfuré », qui s’est donc rapidement altéré. Il a figuré ce fossile sur sa 
planche II, fig. 1-3. Selon cet auteur, ce fossile daterait de l’Oxfordien, mais sa description du 
contexte géologique correspond bien aux fossiles des Marnes de Villers. 
Saporta (1875) a également décrit une graine provenant de Villers-sur-Mer, nommée 
Cycadeospermum schlumbergeri, dont un autre spécimen a été trouvé dans la même formation en 
2015 par Damien Gendry. Ce fossile (fig. I.21), pyritisé, n’a malheureusement pas résisté à 
l’altération due à l’oxygène de l’air. On peut également noter qu’un fossile comparable a 
récemment été décrit dans une formation analogue (Oxford-Clay), de l’autre côté de la Manche 
(Spencer et al. 2017). 
  
 
 
Figure I.21 – Cycadeospermun schumbergeri SAPORTA 
1875, provenant des Marne de Dives à Villers-sur-mer, 
Calvados. Barre : 10 mm. 
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CHAPITRE II : Les différents types 
d’accidents siliceux 
 
II.1 – Introduction 
 
 L’expression « accidents siliceux » est utilisée pour désigner tout nodule, rognon, amas, ou 
concrétion de forme variée et de nature siliceuse formé au sein d’un encaissant carbonaté. Il en 
existe plusieurs types, dont les définitions se recoupent partiellement. Il s’agit notamment des silex, 
chailles, jaspes, et meulières. En effet, les définitions usuellement appliquées à ces termes se basent 
systématiquement sur une multitude de critères, non hiérarchisés. Il en résulte parfois d’importantes 
difficultés d’identification lorsque les caractères présentés par un type donné d’accident siliceux se 
combinent de façon atypique. 
 En ce qui concerne mes échantillons, le problème concerne surtout les définitions de chaille 
et de silex auxquelles je me limiterai ici. Si les nodules provenant de Laignes et d’Étrochey sont 
sans ambiguïté des chailles, la question est plus complexe en ce qui concerne les accidents siliceux 
d’Arc-en-Barrois. En effet, ces nodules gris clairs sont totalement silicifiés (ils ne réagissent pas à 
l’acide chlorhydrique), leur silicification semble plus poussée au cœur qu’à la périphérie, leur 
translucidité est très difficilement décelable à l’œil nu, même si elle n’est pas inexistante, ils ont un 
éclat mat, jamais gras ou vitreux, et enfin présentent un cortex et parfois une patine. Par ailleurs, ils 
ont majoritairement été désignés jusqu’ici plutôt comme des silex par les géologues et certains 
archéologues (Guenin 1931, Bruet 1932, Maubeuge 1984) et plutôt comme des chailles par les 
archéologues plus tardifs (Amiot et Étienne 1977, Amiot 1992, 1996).  
 Ainsi, selon le dictionnaire de géologie de Foucault et al. (2014), les silex sont une « roche 
siliceuse constituant des accidents dans des couches calcaires, formées de silice (calcédoine, quartz, 
un peu d’opale) d’origine biochimique, précipitant dès le début de la diagenèse dans le sédiment 
encore meuble. Les silex sont parfois en lits continus, mais plus souvent en rognons disséminés ou 
groupes en niveaux parallèles à la stratification. Le silex est une roche dure, à grains très fin 
(calcédoine et quartz cryptocristallins, sans grains détritiques), jaune clair, brune à noire, à cassure 
lisse et conchoïdale, à éclat luisant ; les éclats de silex sont à bords aigus et translucides. La limite 
avec le calcaire (ou la craie) est bien tranchée, et les rognons s’en séparent souvent aisément ; ils 
peuvent avoir une patine blanchâtre (diffusion de la lumière dans le cortex microporeux de 
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calcédoine). Au microscope, on peut observer des restes de spicules siliceux d’éponges. Dans 
quelques cas, les silex sont zonés (enveloppes concentriques claires et sombres, ces dernières 
contenant plus d’opale) ; dans d’autres, ils conservent en leur cœur un témoin du calcaire (ou de la 
craie) ». 
 Les nodules d’Arc-en-Barrois ne sont donc pas des silex selon cette définition car ils n’ont 
pas d’éclat luisant et sont presque totalement opaques. 
 Par ailleurs, selon le même dictionnaire de géologie (Foucault et al. 2014) les chailles sont 
des « accident siliceux dans des calcaires marins […], en masses ovoïdes de 1 à 30 cm, de teinte 
brune, se différenciant des silex par leur cassure mate non translucide et l’absence de patine par 
manque de limite tranchée avec le calcaire. En général, les chailles (opale, calcédoine, quartz) 
contiennent des spicules d’éponges, des quartz détritiques, et des témoins résiduels du calcaire, 
surtout en leur cœur (aspect de silicification périphérique et centripète). Par décalcification, à l’air 
libre, elles prennent un aspect poreux ou caverneux ». 
 Les nodules d’Arc-en-Barrois ne sont donc pas non plus des chailles selon cette dernière 
définition car ils sont gris clair et non bruns, possèdent un cortex, parfois une patine, et présentent 
une limite tranchée avec le calcaire. 
 Mises dans des tableaux comparatifs, les définitions du dictionnaire de géologie et de 
quelques autres ouvrages de référence, permettent de constater le manque de cohérence globale de 
ces définitions. En effet, en comparant les deux tableaux, on constate notamment que les critères qui 
séparent chailles et silex sont loin d’être clairs, et qu’ils varient suivant la définition choisie. Ainsi, 
pour la définition des silex, on obtient le tableau suivant (tableau II.1) : 
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Roches siliceuses 
(Cayeux 1929) 
Précis de géologie 
(Aubouin et al. 
1975) 
Dictionnaire de la 
Préhistoire 
(Leroi-Gourhan et 
al. 1988) 
Dictionnaire de 
géologie 
(Foucault et al. 
2014) 
Âge géologique 
Crétacé 
principalement 
Plus commun au 
Crétacé 
n.p. n.p. 
Contexte 
sédimentaire 
Carbonates marins Carbonates marins Carbonates Carbonates 
Limite avec la 
roche encaissante 
Parfaitement nette n.p. n.p. Bien tranchée 
Silicification n.p. n.p. n.p. n.p. 
Orientation de la 
silicification 
n.p. Centrifuge n.p. n.p. 
Composition 
minéralogique 
Calcédonite, opale, 
quartz 
Calcédoine, opale 
Calcédonite 
fibreuse, opale 
Calcédoine, quartz, 
opale 
Obligatoirement 
synsédimentaire 
Oui, au moins pour 
certains 
n.p. n.p. Oui 
Grain, texture 
Fine, 
cryptocristalline 
n.p. 
Microgrenue, 
cryptocristaline 
Très fin, sans 
grains détritique 
Cortex 
[Confusion avec la 
patine] 
n.p. n.p. n.p. 
Patine Oui oui n.p. oui 
Forme 
Rognons, nodules, 
… 
n.p. Rognons, plaques 
Lits continus ou 
rognons 
Couleur Gamme étendue Noire au centre Très variée, colorée 
Jaune clair, brune à 
noire 
Translucidité Oui n.p. n.p. Oui 
Cassure Conchoïdale n.p. Conchoïdale Conchoïdale 
Éclat 
Vitreux, luisant, 
gras, … 
n.p. n.p. Luisant 
Tableau II.1 – Comparaison des définitions du terme « silex » d’après quatre ouvrages de 
référence. 
 
 De même, pour la définition des chailles on obtient le tableau suivant (Tableau II.2) : 
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Roches siliceuses 
(Cayeux, 1929) 
Précis de géologie 
(Aubouin et al. 
1975) 
Dictionnaire de la 
Préhistoire 
(Leroi-Gourhan et 
al.  1988) 
Dictionnaire de 
géologie 
(Foucault et al. 
2014) 
Âge géologique 
Connus dans le 
Jurassique supérieur 
Callovien ou 
Oxfordien 
n.p. 
Souvent Jurassique 
supérieur 
Contexte 
sédimentaire 
Carbonates marins Carbonates marins Carbonates Carbonates marins 
Limite avec la 
roche encaissante 
Mal délimitée (pour 
partie) 
n.p. n.p. Mal délimitée 
Silicification Partielle Partielle Partielle n.p. 
Orientation de la 
silicification 
Centripète (pour 
partie) 
Centripète n.p. Centripète 
Composition 
minéralogique 
Calcédonite, 
quartzine, quartz 
n.p. n.p. 
Opale, calcédoine, 
quartz 
Obligatoirement 
synsédimentaire 
n.p. n.p. n.p. n.p. 
Grain, texture 
Fine, quartz 
clastique 
Abondant grains de 
quartz 
Finement grenue Quartz détritiques 
Cortex 
[Confusion avec la 
patine] 
Absent n.p. n.p. 
Patine Absence absolue n.p. n.p. Absente 
Forme Nodule, rognon n.p. n.p. Masse ovoïde 
Couleur n.p. n.p. Claire Brune 
Translucidité Non n.p. n.p. Non 
Cassure n.p. n.p. Conchoïdale n.p. 
Éclat Mat, jamais vitreux n.p. Mat Mat 
Tableau II.2 – Comparaison des définitions du terme « chaille » d’après quatre ouvrages de 
référence. 
 
 Pour pouvoir trancher entre silex et chaille pour les accidents siliceux d’Arc-en-Barrois, il 
est donc nécessaire de redéfinir ces deux termes, de façon à ce qu’ils soient mutuellement exclusifs, 
et ne présentent plus d’ambiguïtés. Ces définitions devront veiller à préserver autant que possible le 
consensus informel existant sur la nature de ces deux types d’accidents siliceux. Cependant, avant 
de les modifier, il est important de passer en revue les principales caractéristiques des accidents 
siliceux, afin de poser clairement les différentes notions nécessaires. 
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II.2 – Nature géochimique des accidents siliceux 
 
 Un accident siliceux est constitué principalement de silice (SiO2), qui se présente 
généralement au sein d’un même nodule sous plusieurs formes différentes. Il y en a trois 
principales, la calcédoine, le quartz cryptocristallin, et l’opale C-T. La calcédoine est souvent la 
forme la plus abondante, elle est constituée d’un ensemble de fibres superposées formées de très 
petits cristaux de quartz, dont la taille ne dépasse guère quelques dizaines de nanomètres. Le quartz 
cryptocristalin est constitué de cristaux un peu plus gros, pouvant atteindre quelques micromètres ; 
ceux-ci ne sont pas arrangés en fibres. Enfin, l’opale C-T, pour cristobalite-tridymite, qui est une 
forme hydratée de la silice. 
 En plus de la silice sous diverses formes, les accidents siliceux contiennent presque 
systématiquement des impuretés variées, principalement des traces résiduelles de calcaire (calcite 
ou aragonite) et des oxydes divers qui colorent souvent les nodules. 
 En ce qui concerne la composition chimique des accidents siliceux, chaille et silex semblent 
constitués des mêmes minéraux. Cependant, certaines chailles semblent parfois présenter une plus 
forte quantité de carbonates résiduels (Cayeux 1929). 
 
II.3 – Type de silicification et gîtologie  
 
 Les accidents siliceux sont souvent dit primaires, secondaires, ou plus rarement tertiaires. 
Cependant, ce qualificatif recouvre deux notions totalement distinctes qu’il s’agit de ne pas 
confondre : il concerne soit leur mode de formation, soit leur position gîtologique. De plus, on omet 
trop souvent à l’oral de préciser à quelle notion on se réfère, il serait plus juste de parler de 
formation primaire ou secondaire, et de position primaire, secondaire, ou tertiaire. 
 Quand on parle de leur mode de formation, une silicification est dite primaire lorsqu’elle est 
synsédimentaire, c’est-à-dire qu’elle se forme simultanément au dépôt sédimentaire, ou du moins 
très rapidement après celui-ci, avant son induration. Une silicification est dite secondaire lorsqu’elle 
est postsédimentaire, c’est-à-dire qu’elle se développe ultérieurement au dépôt, lors d’un processus 
d’altération. Un contexte latéritique ou certains processus hydrogéologiques liés au battement de 
nappes phréatiques semblent pouvoir aboutir à la formation de ce type d’accidents siliceux. En 
effet, plusieurs modèles ont étés proposés pour expliquer leur formation (voir par exemple Moreau 
et al. 2014b). 
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 Quand on parle de la position gîtologique d’un accident siliceux, le qualificatif « primaire » 
se réfère à un nodule en place dans sa roche-mère, le qualificatif « secondaire » est utilisé pour un 
nodule provenant d’une altérite, généralement une argile à silex, et le qualificatif « tertiaire » est 
utilisé (bien que plus rarement) pour un nodule ayant été transporté par un réseau hydrographique, 
que l’on trouve aussi bien dans une formation alluviale récente en bord de cours d’eau, que sur une 
terrasse alluviale plus ancienne. 
 Ainsi, un accident siliceux au sein de sa roche-mère non altérée est réputé primaire en ce qui 
concerne sa formation. Au contraire, un accident siliceux au sein d’une altérite (argile à silex par 
exemple), peut-être de formation primaire ou secondaire. Il est de formation primaire lorsqu’il est 
hérité de la roche-mère, par simple altération différentielle entre un encaissant carbonaté bien plus 
vulnérable à l’érosion que les accidents siliceux qu’il contient. Il est de formation secondaire 
lorsqu’il s’est formé lors des processus d’altération ayant abouti à la formation de l’altérite. Enfin, il 
est très difficile de conclure à une formation primaire ou secondaire pour un accident siliceux 
trouvé en position tertiaire. 
 Silex et chailles peuvent mériter l’un ou l’autre de ces qualificatifs, suivant leur situation 
particulière, à une exception près cependant : les chailles de formation secondaire ne semblent pas 
exister, jusqu’à preuve du contraire.  
 
II.4 – Autres caractéristiques des accidents siliceux 
 
 Des accidents siliceux existent dans des roches d’âges très variées, couvrant la quasi-totalité 
du Phanérozoïque, si ce n’est plus. En revanche, la plupart des silex sont crétacés, tout comme la 
plupart des chailles sont jurassiques. Pour autant, l’âge d’un accident siliceux ne peut être pris 
comme critère pour différencier silex et chailles. En effet, l’âge d’une roche ne reflète aucunement 
sa nature. 
 Les accidents siliceux peuvent présenter, ou non, une limite nette avec la roche-mère. 
Pourtant, il est difficile d’utiliser ce critère pour les différencier car il n’est applicable qu’aux 
silicifications primaires visibles en place, et non héritées dans une argile d’altération. D’autre part, 
si certaines chailles présentent en effet une mauvaise délimitation avec la roche encaissante, ce n’est 
pas non plus un fait universel pour ce type d’accident siliceux, loin de là. 
 Le grain et la texture des chailles sont réputés plus grossiers que ceux des silex, avec parfois 
la présence de quartz « détritique » en leur sein. Pourtant, certaines silicifications usuellement 
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désignées comme « chailles » possèdent également un grain très fin, difficile à distinguer de celui 
des silex. Ce critère n’est donc pas idéal pour différencier silex et chailles.  
 Le cortex et la patine des silex sont parfois confondus par certains auteurs. Le cortex 
correspond à la couche externe, souvent plus claire, de certains accidents siliceux, tandis que la 
patine est la mince pellicule blanchâtre qui se forme très lentement, à l’échelle de plusieurs 
millénaires, sur les faces fracturées des accidents siliceux. Les silex ont presque toujours un cortex, 
c’est en revanche un peu plus rare pour les chailles. Pour autant, les deux types d’accidents siliceux 
peuvent en avoir un, ou non. Ce n’est donc pas un bon critère pour les distinguer. Il en est de même 
pour la présence de la patine, qui, de plus, ne se forme que très lentement et n’est donc observable 
que sur les pièces les plus anciennes, taillées, ou naturellement fracturées. 
 La forme prise par les accidents siliceux est extrêmement variable. Cependant, les chailles 
sont souvent réputées former des nodules ovoïdes, mais ce n’est ni systématique ni un trait exclusif 
aux chailles, certains silex sont également dans ce cas. Ce critère ne peut donc pas être utilisé pour 
distinguer ces deux types d’accidents siliceux. 
 La translucidité des accidents siliceux est très variable, elle dépend beaucoup de leurs 
inclusions et impuretés. De plus, son évaluation dépend fortement de l’observateur, car presque tout 
fragment rocheux assez fin présente un certain degré de translucidité. Cependant, ce critère semble 
globalement un peu meilleur que la plupart des autres, les silex présentant souvent une translucidité 
assez marquée, tandis qu’elle est généralement très limitée chez les chailles. 
 La cassure des accidents siliceux, silex ou chailles, est toujours conchoïdale, à l’exception 
toutefois de certaines chailles fortement désilicifiés. Elle ne peut donc pas être utilisée pour 
différencier chaille et silex. 
 L’éclat en cassure fraîche des accidents siliceux peut permettre en revanche de distinguer 
clairement chaille et silex. En effet, les chailles présentent systématiquement un éclat mat, même 
dans leurs parties les plus silicifiées, tandis que les silex présentent un éclat gras, huileux, ou 
luisant, même s’il est parfois peu intense, particulièrement lorsque les silex sont assez opaques. 
 
II.5 – Conclusion 
 
 Ainsi, on a pu constater que les définitions de « silex » et de « chaille » sont parfois 
inutilisables, notamment pour les accidents siliceux dont les caractéristiques ne permettent pas de 
faire un choix clair et définitif, par exemple les nodules d’Arc-en-Barrois. Pour résoudre ce 
problème, je vais donc poser de nouvelles définitions qui devraient permettre, dans tous les cas, de 
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trancher en faveur de l’un ou l’autre de ces deux types d’accidents siliceux. Pour cela, je me baserai 
sur des définitions plus réduites, la différence entre les deux types d’accident siliceux se faisant sur 
un seul et unique critère. 
 Ainsi, un silex serait un accident siliceux formé au sein d’une roche marine carbonatée, 
primitivement ou secondairement, qui présente un éclat gras caractéristique, si faible soit-il. De 
même, une chaille serait un accident siliceux formé au sein d’une roche marine carbonatée, 
primitivement ou secondairement, qui présente un éclat totalement mat. Selon ces définitions, les 
accidents siliceux d’Arc-en-Barrois sont donc des chailles, à cause de leur éclat mat. 
 Par ailleurs, avec ces définitions, il existe une solution alternative pour distinguer chaille et 
silex. Il s’agit d’humidifier très légèrement l’accident siliceux, s’il est capable d’absorber une partie 
de l’eau, c’est une chaille, sinon, c’est un silex. Bien entendu, cette expérience doit être menée sur 
la partie a priori la plus silicifiée de la roche, et l’éclat reste le seul critère permettant de trancher 
définitivement. 
 De même, ces définitions n’effacent pas pour autant certains traits présents communément 
chez l’un ou l’autre de ces accidents siliceux, elles les écartent simplement des définitions pour 
permettre de trancher facilement les cas litigieux. Ainsi, le critère de l’éclat a l’avantage de 
conserver le consensus informel existant sur la plupart des accidents siliceux. Par exemple, il ne 
remet pas en cause le constat connu depuis les débuts de la géologie, comme quoi la majorité des 
accidents siliceux du Crétacé sont des silex, et ceux du Jurassique des chailles. De même, 
l’existence de chailles imparfaitement silicifiées ou partiellement désilicifiées est compatible 
seulement avec un éclat mat, etc… Ces caractères additionnels ne définissent plus chaille et silex, 
mais restent vrais, dans la majorité des cas du moins. 
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CHAPITRE III : Méthodes d’études 
 
III.1 - Préparation des chailles et silex à plantes 
 
 Les étapes préparatoires à l’étude de chailles et silex à plantes varient suivant le contexte 
dans lequel ceux-ci ont été récoltés. Deux cas peuvent se présenter : soit les échantillons ont été 
prélevés dans une carrière ou une excavation récente dans la roche-mère, soit ils ont été prélevés 
dans un champ, ou plus rarement dans un autre milieu où ils ont longuement subi les influences 
météorologiques (UV, variations de température, pluie, gel, ...). 
 Dans le premier cas, les échantillons sont généralement assez propres et ne nécessitent alors 
qu’un simple nettoyage à l’aide d’une brosse, d’eau, et de savon. Dans le second cas, on commence 
également par un nettoyage à l’eau et au savon que l’on peut compléter, en fonction des besoins 
spécifiques de chaque échantillon, par un ou plusieurs bains de javel et / ou d’acide chlorhydrique 
(HClaq). Chaque modalité de nettoyage doit être répétée autant que nécessaire et se terminer 
systématiquement par un abondant rinçage à l’eau claire. 
 
 Les nodules de chaille ou de silex exposés aux éléments pendant plusieurs décennies, 
siècles, ou millénaires, subissent diverses altérations dont certaines peuvent nuire à l’étude de leur 
contenu paléontologique. La préparation des échantillons peut parfois permettre de corriger ces 
problèmes. On peut résumer ces altérations dans la liste suivante, ainsi que leurs impacts sur l’étude 
du contenu floristique fossile des accidents siliceux, et les éventuelles méthodes à appliquer pour y 
remédier : 
 - le développement de la patine du silex (ou, plus rarement, de la chaille). C’est la partie 
périphérique blanchissant très lentement par altération, sur plusieurs millénaires, aux dépens de la 
partie vitreuse du silex. Elle est distincte du cortex préexistant, ce dernier étant la limite entre un 
nodule de silex et son encaissant. La patine concerne essentiellement les pièces archéologiques, 
comme les silex taillés du Paléolithique, ceux du Néolithique ne sont généralement pas ou peu 
concernés. Aucun de mes échantillons ne possède de patine. Cependant, tout comme le cortex, on 
peut supposer qu’elle ne pose pas de problème particulier pour l’étude paléontologique. Au 
contraire, le cortex peut parfois permettre d’avoir un meilleur contraste en tomographie ; 
 - les traces métalliques de socs de charrues, fissures, et éclats de gels. Elles sont dues pour 
partie à la météo et pour partie aux chocs induits par les labours lorsque les échantillons proviennent 
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d’une parcelle cultivée ou qui l’a été. Ils peuvent parfois être bénéfiques, car ils se produisent 
préférentiellement sur des zones de faiblesse des nodules, notamment celles générées par les 
inclusions fossiles. De ce fait, il est assez fréquent de trouver des plantes fossiles sur un plan de 
clivage d’un hypothétique nodule de silex originel. En revanche, quand la fragmentation du silex est 
trop avancée ils tendent à détruire les échantillons ; 
 - la présence d’algues unicellulaires, de lichens, ou même de résidus de lisier qui peuvent 
fortement adhérer à la surface de l’échantillon et parfois masquer les fossiles présents. Pour 
éliminer ces résidus organiques, on peut procéder à des bains de javel, sans oublier de brosser 
correctement la surface ; 
 - la présence d’un dépôt secondaire de calcaire, mélangé à de l’agile d’altération. Ce type 
d’encroûtement peut atteindre jusqu’à deux millimètres d’épaisseur. Il se forme en général au 
contact du cœur d’un nodule de silex ou de chaille préalablement fracturé et prend la couleur de 
l’argile d’altération. Par exemple, à Arc-en-Barrois, ces dépôts sont de couleur rouille, la roche-
mère étant blanche, légèrement bleutée. Ils masquent assez fréquemment des fossiles sous-jacents et 
les protègent des chocs. Sur le terrain, lors du prélèvement d’échantillons, il faut donc faire 
particulièrement attention à ce phénomène : certains des échantillons les plus intéressants 
découverts à Arc-en-Barrois étaient originellement couverts d’un dépôt de ce type. En revanche, 
pour pouvoir étudier les fossiles, il convient de faire disparaître chimiquement ces encroûtements 
calcaires grâce à un bain d’acide chlorhydrique. 
 
 Pour les bains de javel, on utilise une préparation du commerce diluée de moitié durant 10 à 
20 minutes. Les échantillons doivent ensuite être brossés consciencieusement lors du rinçage ; c’est 
surtout cette action mécanique qui sera efficace, plus que le bain de javel seul. Par ailleurs, il est 
extrêmement important de ne jamais mélanger acide et javel, pour quelque raison que ce soit, sous 
peine de dégagement de chlore gazeux, très toxique. Il est également nécessaire de se protéger avec 
le matériel adéquat (gants et lunettes de protection). 
 Pour les bains d’acide chlorhydrique, on utilise une préparation commerciale destinée aux 
tâches ménagères concentrée à 33 %. Les échantillons sont placés dans un récipient en verre ou en 
céramique dans lequel on ajoute trois volumes d’eau suivis ultérieurement d’un volume d’acide, en 
veillant à respecter cet ordre. Le réactif (acide) devant se trouver en (léger) excès, il n’est pas 
nécessaire de contrôler la réaction de façon précise, un simple contrôle visuel peut suffire. On peut 
rincer abondamment dès que le dégagement gazeux a complètement cessé. Généralement, tout le 
calcaire réagit en moins de 10 minutes. La réaction produit du CO2 qui peut atteindre localement 
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des concentrations toxiques et provoquer des malaises. Cette étape doit donc se faire sous hôte ou 
en plein air en veillant à se tenir à distance raisonnable, avec le matériel de protection adéquat 
contre les éclaboussures d’acide (gants, lunette). 
 Cependant, avant de procéder à des bains d’acide chlorhydrique sur des échantillons 
provenant d’un nouveau gisement, il faut veiller à réaliser un test préalable sur un petit nombre 
d’échantillons de moindre valeur. En effet, s’ils ne sont pas totalement silicifiés, ce procédé les 
endommagera de façon irréversible ; on a alors affaire à des chailles peu silicifiées et / ou 
partiellement désilicifiées et non des silex (cf. Chapitre II). Cette vérification peut se faire dans un 
premier temps à l’œil nu, mais doit être complétée par un examen plus attentif à la loupe 
binoculaire. Dans le cas d’une chaille, certains éléments originellement siliceux comme des spicules 
d’éponges apparaîtront alors en relief, partiellement dégagés, à la surface des nodules. 
 
III.2 – Loupe binoculaire et (macro)photographie 
 
 L’examen des échantillons à la loupe binoculaire, ici une Leica EZ4, sert essentiellement en 
routine, en tant qu’étape préliminaire. Ainsi, on pourra appliquer à bon escient d’autres techniques 
dans un second temps, par exemple la (macro)photographie, la microscopie électronique ou la 
tomographie. L’objectif est de repérer les fossiles d’intérêt par un examen attentif des échantillons. 
Pour cela l’éclairage est particulièrement important. Il doit systématiquement être réglé de façon à 
produire une forte lumière tangentielle qui permettra notamment de repérer les microreliefs des 
restes végétaux fossiles. 
 Les silex et chailles à plantes peuvent être riches en fossiles variés, qu’il faut bien connaître 
pour mieux repérer ceux qui ont un intérêt paléobotanique. Tout d’abord, il existe des macrofossiles 
de fragments végétaux repérables à l’œil nu. Leur examen peut laisser voir de temps à autre leur 
nervation ou d’autres détails anatomiques, permettant parfois de déterminer la polarité du fossile. 
Ces restes sont généralement plus fragiles que la matrice du silex et sont souvent abîmés en surface, 
révélant ponctuellement les tissus internes, généralement l’épiderme, mais aussi parfois le 
parenchyme palissadique ou même d’autres tissus. Sur certains macrofossiles, les tissus internes ont 
en grande partie disparu, ne laissant qu’une empreinte tridimensionnelle du fossile d’origine. On 
peut alors parfois observer une empreinte de l’épiderme en vue interne. Il existe également des 
impressions tridimensionnelles de surface externes de cuticules végétales. Celles-ci ne sont pas 
accompagnées, en général, des restes blanchâtres caractéristiques des tissus internes et peuvent ainsi 
passer totalement inaperçues à l’œil nu, ou même sous loupe binoculaire sans la lumière appropriée. 
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Enfin, il y a de nombreux fossiles de faune marine, des coquilles et éléments squelettiques 
originellement calcifiés généralement blanchâtres comme les restes végétaux, ou parfois seulement 
leur moulage interne ou externe. Pour finir, il y a également des éléments microscopiques comme 
de très nombreux spicules d’éponges ou plus rarement des foraminifères. 
 Appliqué à des plantes fossiles préservées dans une roche autre que du silex, typiquement 
des impressions, compressions, ou moulages, l’examen sous loupe binoculaire fournit généralement 
moins de détails, ces modes de préservations étant moins favorables à leur conservation. Cependant, 
lorsque les fossiles sont peu comprimés, certains éléments de la microanatomie peuvent parfois être 
conservés, par exemple les remplissages sédimentaires des sillons stomatiques sur Becklesia 
maulnyi. Ainsi, un examen attentif sous loupe binoculaire n’est jamais inutile, même en présence de 
préservations a priori trop grossières. De plus, dans de rares cas, certaines plantes préservées dans 
des calcaires marins peuvent être partiellement calcifiées ou « fusinisées », bien que le feu ne soit 
probablement pas à l’origine de ces restes noirâtres permettant de distinguer des détails au niveau 
cellulaire. Lorsque ce type de restes est présent, il est généralement très fragile et manque souvent 
sur les pièces restées longtemps en collection. 
 
 Les macrophotographies d’échantillons présents dans cette étude ont été prises avec un 
appareil du type CANON EOS 700D, sur lequel est monté un objectif CANON EF-S60 mm F2.8 
Macro USM lens, avec ou sans filtre polarisant circulaire HOYA. L’appareil photo a 
systématiquement été stabilisé en le fixant à un trépied ou une potence et par l’usage d’une 
télécommande pour limiter au maximum les vibrations. Pour les photographies effectuées sur le 
terrain, un objectif CANON EF-S 18-55 mm f/3.5-5.6 IS II a été monté sur l’appareil. La 
photographie des silex à plantes s’est avérée particulièrement délicate, surtout à fort grossissement. 
Tout d’abord, leur surface est généralement très irrégulière, constituée de multiples faces non planes 
sur lesquels les fossiles apparaissent en partie à cause de leur différence de couleur avec la matrice, 
et en partie à travers les jeux de lumière qui mettent en valeur leurs reliefs et microreliefs. Une forte 
lumière très oblique, presque tangente, est nécessaire pour faire apparaître les détails, accompagnée 
par une lumière plus faible grossièrement perpendiculaire au plan contenant les principaux fossiles. 
En plan large, il est encore possible d’obtenir des images correctes tout en conservant les fossiles 
dans un même plan focal. En revanche, dès que l’on souhaite faire des photos de détails, la 
profondeur de champ pose rapidement problème à cause de l’irrégularité de la surface et de la 
lumière qui, même fortement tangente, ne suffit plus à mettre correctement en évidence les 
microreliefs à cause de la nature semi-transparente du matériel. Ainsi, s’il est possible de produire 
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de bonnes images en plan large, les impressions de cuticules à la surface de fragments de nodules 
sont extrêmement difficiles à photographier correctement, c’est pourquoi on leur préférera des 
images en microscopie électronique à balayage (MEB). De même, tous les essais de photographies 
effectués sous loupe binoculaire ont donné des résultats médiocres, à peine exploitables. 
 
III.3 – Microscopie électronique 
 
 La microscopie électronique à balayage est une technique d’imagerie commune en 
paléobotanique, notamment pour les études de cuticules. En revanche, elle est rarement utilisée pour 
examiner des plantes silicifiées, mais peut pourtant donner de très bons résultats dans ce contexte. 
 Les microscopes électroniques utilisent un faisceau d’électrons à la place de la lumière 
blanche. Cette dernière est constituée de photons, dont l’usage en microscopie remonte au moins au 
XVII
ème
 siècle avec l’invention du microscope photonique (ou « optique »). Ce changement de 
particule support pour imager un échantillon permet de s’affranchir des limites optiques des 
microscopes conventionnels liés aux propriétés physiques des photons de lumière visible. Ainsi, un 
excellent microscope photonique pourra grossir au maximum 2000 fois un objet, contre plusieurs 
millions de fois pour certains microscopes électroniques modernes. En revanche, ces appareils ont 
quelques contraintes : ils nécessitent un vide poussé pour fonctionner, produisent des images en 
nuances de gris et nécessitent des échantillons inertes qui doivent généralement subir une 
préparation préalable appelée métallisation. Celle-ci permet de mieux visualiser les structures de 
l’échantillon, en augmentant le contraste de l’image finale, par dépôt à sa surface d’un film ultrafin 
d’un métal lourd, généralement de l’or, du platine, du palladium, ou encore un mélange de ces 
métaux. 
 Il existe deux types de microscopes électroniques : le premier, dit « à transmission » ou 
MET, produit des images par transparence d’échantillons nécessairement fin, de quelques dizaines 
de nanomètres d’épaisseur ; il ne présente que peu d’intérêt pour les échantillons étudiés ici. Le 
second, dit « à balayage » ou MEB, produit des images de la surface des échantillons permettant de 
distinguer facilement les motifs présents ; je n’ai utilisé que ce dernier type de microscope 
électronique durant ma thèse. 
 Les images de microscopie électronique présentes dans cette étude ont été obtenues avec 
deux MEB distincts. Le premier est celui du CMEBA ou Centre de Microscopie Électronique à 
Balayage et microAnalyse, un service commun de l’université de Rennes 1. C’est un MEB à effet de 
champ de modèle JEOL JSM-7100M. Il présente l’inconvénient de ne pouvoir imager que des 
CHAPITRE III : Méthodes d’études 
 
52 
 
échantillons de faible dimension, de deux à trois centimètres au maximum, mais a été le seul 
disponible durant les deux premières années de ma thèse. Lors de ma dernière année de thèse, j’ai 
pu utiliser un MEB de modèle Phénom XL au sein de mon unité de recherche. Ce dernier est conçu 
pour les échantillons de grande taille (jusqu’à 100 mm) ; il est donc beaucoup plus adapté à la 
paléontologie car il permet d’examiner des échantillons rares ou uniques sans avoir à les découper. 
 
III.4 – Microtomographie synchrotron 
 
 III.4.1 – Introduction et principe de la tomographie 
 
 La microtomographie synchrotron est l’une des techniques de tomographies les plus récentes 
et les plus pertinentes dans le cadre d’un usage en paléontologie. Elle permet par exemple d’imager 
en 3D des fossiles non dégagés, préservés au sein de matériaux denses et opaques comme des silex, 
et d’obtenir des données sur l’anatomie des échantillons étudiées (Tafforeau et al. 2006 ; Moreau et 
al. 2014a, 2014b). 
 On peut comparer cette technique à celle plus ancienne des lames sériées, généralement 
étudiées en microscopie photonique. Avec cette dernière, on peut par exemple réaliser une 
succession de coupes transversales de la base à l’apex d’une feuille de laurier, ce qui permet de 
comprendre l’organisation spatiale des différents tissus qui la composent. Les techniques 
tomographiques procèdent suivant le même principe. En revanche, elles sont non destructrices grâce 
à l’usage de coupes virtuelles obtenues via des détecteurs dont la nature peut varier suivant la 
technique employée. Par ailleurs, les techniques tomographiques récentes sont systématiquement 
assistées par ordinateur, on parle de Computed Tomography ou CT. 
 Les rayons X sont souvent utilisés en tomographie pour produire les coupes virtuelles, à 
cause de leur capacité à être partiellement absorbés par la matière, en fonction de sa densité et de sa 
composition élémentaire. Une matière dense sera plus absorbante qu’une matière peu dense, et les 
éléments lourds seront plus absorbants que les éléments légers, en fonction de leurs numéros 
atomiques. Les rayons X permettent ainsi de produire des coupes virtuelles en niveau de gris, dont 
l’intensité est fonction de leur absorption par la matière traversée. 
 Il existe actuellement deux sources principales de rayons X : d’une part, les tubes à rayons 
X, technologie simple et assez bon marché, mais qui produit un rayonnement à large spectre de 
faible intensité. On les utilise en tomographie industrielle, qui malgré son nom, a également des 
applications scientifiques, y compris en paléontologie. D’autre part, la seconde source de rayons X 
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est le rayonnement synchrotron produit par un accélérateur de particules. Ce type de source est 
particulièrement cher et nécessite à la fois une grande maîtrise technique et des installations lourdes 
et très complexes. Son avantage est de produire est rayonnement monochromatique et de forte 
intensité, que l’on peut rendre cohérent ; grâce à ces caractéristiques on peut obtenir des coupes 
virtuelles de bien meilleures qualités, y compris dans des objets denses très difficiles à imager en 
tomographie industrielle. 
 Ainsi, la tomographie synchrotron est une technique d’imagerie basée sur l’usage de rayons 
X produits par un accélérateur de particules, appelé rayonnement synchrotron. Elle permet d’étudier 
un objet de façon non destructrice et non invasive, sur l’ensemble de son volume, interne et externe, 
à travers une succession de coupes virtuelles en niveau de gris, dont l’intensité relève à la fois de la 
composition élémentaire et de la densité des matériaux traversés. Cette technique se révèle 
particulièrement adaptée à un usage paléobotanique lorsque les fossiles sont perminéralisés car elle 
permet d’imager ces échantillons rares sans les détruire, et ceux, de l’échelle morphologique à 
l’échelle histologique. 
 
 III.4.2 – Courte présentation du fonctionnement de l’ESRF et de la ligne ID19 
 
 Les données de tomographie de cette thèse ont toutes été obtenues en tomographie 
synchrotron, la partie expérimentale ayant été réalisée sur la ligne ID19 de l’ESRF (European 
Synchrotron Radiation Facility) à Grenoble. 
 Un synchrotron est composé de quatre parties (fig. 
III.1). Tout d'abord, un accélérateur linéaire (Linac), qui 
produit puis accélère des particules chargées (électrons dans le 
cas de l'ESRF). Il est suivi d'un accélérateur annulaire 
(booster synchrotron) servant à fournir l'énergie requise aux 
électrons. Les particules sont alors envoyées dans un anneau 
de stockage (storage ring) où elles peuvent tourner pendant 
plusieurs heures. Dans l'anneau, le faisceau d'électrons est 
contraint à une courbure par un jeu complexe d'aimants. La 
production du rayonnement synchrotron (photons) est assurée 
par la courbure du faisceau d'électrons. Entre deux points de 
courbure de l'anneau de stockage sont insérés des appareils 
faisant osciller les électrons, appelés « Insertion Device ». Ils permettent de générer un faisceau de 
 
Figure III.1 – Schéma général 
d'un Synchrotron d’après 
www.esrf.eu. 
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photons extrêmement dense (lumineux) sous forme de rayons X (à l'ESRF). Ce rayonnement est 
ensuite dirigé vers une ligne de lumière (beamlines) comme ID19 où sont réalisées les expériences 
tomographiques (cf. Tafforeau et al. 2006). 
 
 III.4.3 – Traitement, reconstruction, et exploitation des données 
 
 Les données obtenues après un scan ne sont pas directement exploitables, elles doivent subir 
un traitement mathématique appelé « reconstruction » pour fournir les coupes virtuelles et corriger 
au maximum les artefacts pouvant apparaître. Ceux-ci peuvent être de nature variée (bruit, rings, 
etc. …) ; ils nuisent systématiquement à l’interprétation des données, aussi bien par l’ordinateur, 
que par l’œil humain. Cette étape essentielle est effectuée grâce au logiciel pyHST (version python, 
ESRF, France). 
 Par ailleurs, les échantillons sont souvent montés en colonne, ce qui permet de conserver 
une même configuration de la ligne de lumière pour toute une série d’échantillons. En procédant 
ainsi, la durée des scans se cumule et peut atteindre plusieurs (dizaines) d’heures. On optimise ainsi 
le temps d’usage de cette installation très demandée, sans requérir une présence constante aux 
commandes, ce qui permet de dormir la nuit en laisser la machine travailler. Les colonnes sont de 
simples tubes en carton ou en plastique, dans lesquels on intercale des grosses billes de polystyrène 
expansé entre les échantillons sur toute la hauteur disponible. La très faible densité des billes de 
polystyrène les rend presque invisibles en tomographie. Ainsi elles ne gênent pas lors de la 
segmentation des données. On obtient donc un volume unique pour toute la colonne, avec tous les 
échantillons les uns au-dessus des autres. Ce volume est systématiquement trop lourd, en termes 
informatiques, pour pouvoir être traité correctement lors des étapes ultérieures. Il convient donc de 
le découper en plusieurs petits volumes ne contenant chacun qu’un seul échantillon que l’on pourra 
segmenter. 
 La segmentation consiste à reconstruire en 3D le ou les objets d’intérêt dans le volume que 
l’on a précédemment obtenu, ce qui permet d’obtenir des objets virtuels à l’image des objets réels, 
par exemple des plantes fossiles incluses dans des silex. Cette étape est effectuée à l’aide d’un 
logiciel spécialisé, ici VGStudio max 2.2 (Volume Graphics, Heidelberg, Allemagne). En revanche, 
toutes les segmentations présentent des défauts, auxquels on peut remédier ou non. Le premier 
facteur limitant de la qualité de la segmentation est intrinsèquement lié aux choix techniques 
effectués lors du scan, il s’agit de la taille de voxel. Un voxel est un « pixel en 3D », généralement 
cubique. Ainsi, tout détail plus fin que la taille de voxel utilisé ne sera pas visible sur l’objet virtuel, 
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et la qualité de ceux dont les dimensions n’atteignent que quelques voxels sera mauvaise. Le second 
facteur limitant est lié aux artefacts présents sur les coupes virtuelles. Ceux-ci peuvent gêner les 
algorithmes du logiciel de segmentation aussi bien que l’œil humain au point de rendre impossible 
la segmentation d’un objet affecté par ce type de problème. Enfin, le dernier facteur limitant est lié 
à la qualité intrinsèque de la segmentation. C’est une question de qualité du logiciel, d’expérience 
de son utilisateur, et surtout, de temps passé à segmenter. Une segmentation de qualité peut 
nécessiter plusieurs dizaines d’heures en fonction de la complexité de l’objet. Or, dans un même 
volume, il est généralement nécessaire de segmenter de nombreux objets. En prenant pour exemple 
un silex à plantes, on doit segmenter d’une part le silex, et d’autre part toutes les principales 
inclusions fossiles, notamment les fragments de plantes mais aussi la macrofaune marine s’il y en a. 
La segmentation est donc une étape extrêmement chronophage, mais essentielle pour obtenir des 
résultats de qualité. 
 Une fois que les plantes fossiles ont été segmentées, donc virtuellement reproduite en 3D, on 
peut produire les images 3D nécessaires à l’étude de leur morphologie générale à l’aide du logiciel 
de segmentation. De plus, ces modèles 3D nous aident à obtenir des coupes virtuelles selon les 
plans communément utilisés en botanique, par exemple une coupe transversale d’un rameau, pour 
pouvoir étudier leur anatomie si la préservation et la taille de voxel du scan le permettent. 
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CHAPITRE IV : Systématique 
 
IV.1 – Introduction à la flore jurassique 
 
 IV.1.1 – La flore jurassique comparée à la flore actuelle 
 
 De nos jours, les Angiospermes, ou « plantes à fleurs » pour les néobotanistes, sont les 
plantes vasculaires les plus communes et les plus diversifiées sur la planète (Soltis et Soltis 2004). 
Ces végétaux sont fortement dominants dans presque tous les milieux d’un point de vue écologique 
; les autres phylums étant réduits à la portion congrue.  
Au Jurassique, en revanche, la situation est toute autre. Une multitude de groupes peuvent 
être faiblement majoritaire, ou plus diversifiés, dans tel ou tel paléoenvironnement. L’apparition et 
la diversification des Angiospermes rompront ultérieurement cet état d’équilibre complexe. En 
effet, les Angiospermes semblent absentes du registre fossile au Jurassique, bien que certaines 
études semblent désormais (et à nouveau) suggérer le contraire (Liu et Wang 2016, 2017 ; Han et al. 
2016). La présence de ce groupe n’a jamais été indéniablement démontrée dans le registre fossile 
antérieurement au Barrémien (milieu du Crétacé inférieur) (Gomez et al. 2015), même si, 
effectivement, certains travaux de génétique semblent également indiquer l’apparition des 
Angiospermes au Jurassique (Doyle 2012). 
Ainsi, la composition de la flore jurassique est originale par comparaison avec la flore 
actuelle. En effet, elle est composée de nombreux phylums dont beaucoup sont éteints ou relictuels 
de nos jours, et dont l’origine est paléozoïque ou triasique. Certains de ces groupes existent encore 
dans la nature actuelle, comme les Pinales ou « conifères » par exemple, ou encore les 
polypodiophytes (fougères leptosporangiées), qui sont cependant confinés à certains 
environnements au Jurassique. D’autres goupes de plantes sont relictuels dans la nature actuelle, 
mais assez présents au Jurassique, comme les Cycadales et les Ginkgoales. Enfin, d’autres encore 
sont strictement fossiles, bien que fortement diversifiés au Jurassique, comme les Corystospermales, 
des « fougères à graines », et les Bennettitales, groupe strictement fossile probablement proche des 
Angiospermes. On peut également citer dans cette catégorie les Caytoniales et les Nilsoniales, très 
rares dans le Jurassique moyen et supérieur français. Ces nombreux groupes structurant la flore 
jurassique montrent la complexité de cette flore par rapport à la situation actuelle, où l’on peut 
compter de un à quatres groupes majeurs : principalement les Angiospermes auxquels on peut 
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ajouter, à la marge, les conifères et, les fougères leptosporangiées, ou encore les Bryophytes dans 
les tourbières. 
  
 IV.1.2 – Origine de la rareté de la flore fossile du Jurassique d’Europe occidentale 
 
Par comparaison avec la flore carbonifère ou même crétacée, la flore jurassique d’Europe 
occidentale reste assez mal connue, les principales études datant souvent de la fin du XIX
ème
 siècle 
(e.g. Saporta 1873, 1875, 1884, 1891 ; Schimper 1869, 1870 ; Sevard 1900, 1917, 1919 ; Lindley et 
Hutton 1833, 1835, 1837), même s’il existe bien entendu des travaux plus récents sur le sujet (e.g. 
Barale 1981 ; Philippe et al. 1998). Cette méconnaissance relative est essentiellement due à une 
carence en fossiles, aussi bien quantitative que qualitative. 
La principale raison à cela est le régime sédimentaire carbonaté qui prédomine en Europe 
occidentale durant tout le Jurassique. En effet, les carbonates marins sont peu favorables à la 
préservation des plantes. Lorsque l'on en découvre, les fossiles sont souvent peu abondants et de 
faible qualité ; ce sont souvent des empreintes sans cuticules, et plus rarement encore des 
silicifications. Il faut noter également que ce régime sédimentaire favorise préférentiellement la 
conservation des flores strictement côtières (biais taphonomique), ce qui limite fortement la 
diversité spécifique observable, d’autant plus qu’au sein de celles-ci, ce sont principalement les 
restes les plus coriaces qui sont conservés, et donc ceux des plantes xérophytes. 
La méconnaissance de la flore jurassique est aussi due au manque d’affleurements de 
qualité, comme des carrières ou des grands travaux dans les couches fossilifères. Ce problème 
affecte cependant toute la paléontologie mais plus fortement la paléobotanique, de par la fragilité 
des plantes fossiles qui rend vaines la plupart des recherches dans les labours, dernier type 
« d'affleurements » abondants. 
 Par ailleurs, tous les restes végétaux subissent un processus long et complexe avant de se 
fossiliser, qui n’aboutit que très rarement, lorsque toutes les conditions sont réunies. Il s’agit des 
processus taphonomiques, dont Martín-Closas et Gomez (2004) ont fourni une synthèse complète 
concernant les plantes. Ainsi, pour être fossilisé un reste végétal doit échapper, entre autres, aux 
processus de décomposition et être rapidement enfoui dans un milieu rassemblant des conditions 
physico-chimiques exceptionnelles. 
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 IV.1.3 – Paléobotanique et parataxonomie 
 
 L’une des principales singularités de la paléobotanique est la parataxonomie : c’est une 
pratique, et une nécessité de fait, qui implique de nommer plusieurs parties d’une même plante à 
l’aide de binômes linnéens différents, car les fossiles de plantes sont presque toujours désarticulées. 
En effet, chaque fossile correspond généralement à une partie isolée d’un végétal, portant des 
fonctions spécialisées. Ainsi, on récolte séparément les feuilles, troncs, racines, structures 
reproductrices, etc … Par conséquent, il est très difficile d’étudier un végétal dans son ensemble car 
on ne peut que rarement faire le lien entre les différentes parties d’une même plante, lorsqu’elles 
sont fossilisées séparément. 
De même, les reconstitutions d’organismes entiers à partir de plusieurs fossiles 
fragmentaires sont particulièrement difficile à réaliser, car il faut pouvoir prouver la connexion 
entres différents types de restes, ce qui ne peut se faire avec certitude qu’en présence de fossiles 
particulièrement rares montrant ces différentes parties en connexion. Par exemple, un cône au bout 
d’un axe feuillé. Parfois, on utilise également des preuves statistiques indirectes, associées à des 
carractères cuticulaires ou anatomiques pour proposer une telle connexion.  
 Par ailleurs, il est parfois difficile de distinguer deux plantes actuelles sur la seule base de 
leurs structures végétatives, c’est pourquoi les botanistes ont fortement basé les caractères 
diagnostiques des différentes espèces végétales sur leurs structures reproductrices. Par conséquent, 
il est souvent difficile d’attribuer un fossile de feuille, par exemple, ou plus généralement de partie 
végétative, à une famille botanique donnée. Pourtant, c’est ce type de restes, peu ou pas informatif, 
qui est le plus fréquent dans le registre fossile. Ce problème se reporte également sur la 
reconstitution de l’histoire évolutive des végétaux, qu’il rend plus difficile à réaliser puisqu’il n’est 
pas toujours possible de déterminer la position taxonomique d’un fossile de plante. 
Ainsi, la parataxonomie est une particularité que l’on ne retrouve que rarement en 
paléontologie animale, et jamais botanique où elle n’est pas nécessaire, et qui pose de nombreux 
problèmes, sans que l’on puisse pourtant s’en défaire. 
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IV.2 – Les espèces en paléobotanique, caractèristiques et usages 
 
IV.2.1 – Caractères diagnostiques en paléobotanique 
 
 Pour identifier les plantes fossiles, on peut se baser sur différents caractères, que l’on peut 
répartir en trois niveaux suivant le type et la qualité de la préservation (tableau IV.1). Ainsi, selon 
cette classification, chaque niveau permet d’accéder ou non à certaines informations, permettant une 
description plus ou moins poussée de chaque spécimen. 
 Le premier niveau correspond aux caractères de morphologie générale, accessibles au moins 
en partie sur presque tous les fossiles. Il s’agit par exemple de la forme d’une feuille, de ses folioles 
ou de ses pinnules, leur organisation spatiale, des caractères présentés par le limbe, la nervation, … 
ou encore de la phyllotaxie d’un axe feuillé. 
 Le second niveau correspond aux caractères cuticulaires, accessibles dès lors que la cuticule 
est préservée. Il s’agit par exemple de l’épaisseur de la cuticule, la forme et la disposition des 
cellules épidermiques ordinaires, le type d’appareil stomatique et leur répartition spatiale, ou encore 
la présence ou l’absence de trichomes, papilles, … ou autres. 
 Le troisième niveau se rapporte aux caractères internes, paléohistologiques, des plantes 
fossiles. Les plantes fossiles ne conservent que très rarement ce niveau de détail, et, lorsque ces 
caractères sont présents, ils sont souvent très difficiles d’accès, et nécessitent la mise en place d’une 
méthodologie lourde. Dans les cas les plus simples, il s’agit de lames minces, parfois de peels, ou 
plus rarement de tomographie. 
 Ainsi, les plantes fossiles ne permettant d’accéder qu’au premier niveau d’information, soit 
la morphologie générale, devraient idéalement n’être déterminées que génériquement dans le 
meilleur des cas dès lors qu’il y a un risque de confusion entre plusieurs espèces. De même, les 
holotypes d’espèces nouvelles devraient être basés dès que possible sur des fossiles permettant 
l’accès au second niveau d’information, soit les caractères cuticulaires, afin d’éviter de confondre 
des plantes à la morphologie convergente, ou au contraire de séparer des taxons présentant une 
certaine hétérophyllie. Le cas optimal est, bien sûr, les espèces décrites à partir d’un holotype 
conservant les trois niveaux d’informations, mais les techniques non destructrices permettant leur 
étude sont aujourd’hui loin d’être entrées dans la routine des paléobotanistes à cause de coût du 
matériel et de la maîtrise technique requise. 
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Niveaux 
d’information 
disponibles 
Impressions simples et 
répliques 
Impressions / compressions 
(avec cuticule) 
Perminéralisations 
et fusinisations Préservation Préservation 
mauvaise optimale mauvaise optimale 
Niveau 1 
Morphologie 
générale 
oui, sauf 
détails 
oui oui oui 
oui, mais parfois 
difficile d’accès 
Niveau 2 
Caractères 
cuticulaires 
non rarement partiellement oui 
oui, mais difficile 
d’accès 
Niveau 3 
Paléohistologie 
non non non 
non, sauf 
exceptions 
oui, mais très 
difficile d’accès 
Tableau IV.1 – Niveaux d’information disponibles sur une plante fossile en fonction du type et 
de la qualité de sa préservation. 
 
 Les caractères de morphologie générale dépendent du type de restes auxquels on a affaire. 
On utilise le vocabulaire botanique pour la décrire. Pour les feuilles et les frondes : 
 (1) Type de reste foliaire. Il peut s’agir de frondes, de feuilles simples, composées, ou de 
folioles isolées. Les frondes, tout comme les feuilles composées, peuvent être uni-, bi-, ou 
multipennées, palmées ou pédalées. 
 (2) Dimensions de la feuille et des pièces foliaires. Il s’agit de mesures de longueur et de 
largeur des feuilles, folioles, ou toute autre pièce folaire. Elles sont données à titre indicatif, 
généralement avec une valeur minimum et maximum, car elles peuvent fortement varier en fonction 
de nombreux paramètres environementaux, écologiques, de variabilité intra-spécifique, etc 
(plasticité phénotypique). Par ailleurs, la distance entre les différentes pièces foliaires sur les 
feuilles composées et les frondes peut également être notée. 
 (3) Forme du reste foliaire. Il s’agit de la forme générale du limbe foliaire, et de la 
présence / absence d’un pétiole, de stipules. Mais avant tout, c’est surtout la forme de la base et de 
l’apex de la feuille et / ou des folioles qui sont les principaux caractères, d’où l’importance d’avoir 
des restes suffisamment complets. Par ailleurs, l’apex des feuilles ou des folioles peut parfois porter 
certains caractères supplémentaires, comme une terminaison en épine (mucron), ou en vrille. Sur les 
frondes et les feuilles composées, le mode d’insertion des folioles ou des pinnules sur l’axe doit 
également être noté. 
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 (4) Caractères des marges du limbe. En fonction du phylum, les marges foliaires peuvent 
présenter diverses caractéristiques telles que des dentelures, un épaississement, un repli vers la face 
inférieure (marge révolute), etc. 
 (5) Type de nervation. Elle peut être parallèle, dichotomique, réticulée, avec ou sans 
nervure centrale, etc. Chez certains groupes, les Angiospermes notamment, il y a des nervures de 
différents ordres, dont la nervation peut varier d’un ordre à l’autre. Ce caractère donne souvent une 
indication forte de la lignée à laquelle doit être attribuée un reste foliaire.  
 (6) Autres particularités du reste foliaire. Certaines feuilles ont des caractéristiques 
notables qui n’entrent dans aucune des catégories précédentes, comme une pilosité plus ou moins 
développée, un aspect gaufré, etc. Assez souvent, ces caractéristiques peuvent être de bons 
caractères diagnostiques. 
 
 Pour les rameaux feuillés, appartenant le plus souvent à des conifères : 
 (1) Phyllotaxie. Il s’agit du mode d’insertion des feuilles sur les rameaux ; elles peuvent être 
opposées, opposées-décussées, alternes, spiralées, ou plus rarement verticillées. Mis à part dans ce 
dernier cas, les feuilles sont toujours insérées suivant une ou plusieurs spirales génératrices, même 
si elles sont masquées chez de nombreuses plantes.  
 
 (2) Caractères des feuilles. Il s’agit des caractères décrits ci-dessus pour les restes foliaires, 
et du morphotype folaire pour les pinophytes (aiguilles, alènes, ou écailles). Une particularité 
cependant, les Pinales, entre autres, ont souvent des canaux résinifères, et peuvent sécréter des 
gouttes de résine à la surface de certaines feuilles, qui sont parfois (rarement) préservées. 
 
 Pour les bois et racines, il n’y a généralement pas de caractères disponibles à cette échelle, il 
faut le plus souvent les traiter au niveau histologique. Enfin, en ce qui concerne les structures 
reproductrices, cela dépend fortement du groupe considéré, et ce serait trop long à développer ici, 
mais le principe reste le même que pour les restes foliaires ou les rameaux feuillés par exemple. 
Néanmoins,  les organes reproducteurs étant constitués de feuilles modifiées, les caractères foliaires 
s’appliquent. 
 
 Les caractères cuticulaires correspondent à l’étude des faces interne et externe des cuticules. 
La face interne permet d’étudier indirectement l’épiderme, car la cuticule conserve son empreinte. 
La face externe présente parfois certaines caractéristiques révélant l’adaptation d’une plante à son 
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environnement. Sur les restes foliaires ou assimilés, cela concerne la cuticule de la face adaxiale et 
celle de la face abaxiale du reste fossile.  
 (1) Disposition des appareils stomatiques. Il s’agit de savoir si les appareils stomatiques 
sont présents uniquement sur la face inférieure ou supérieure des feuilles (respectivement plantes 
hypostomatiques ou épistomatiques), ou encore sur les deux faces des feuilles (plantes 
amphistomatiques), et s’ils forment ou non des alignements. 
 (2) Type d’appareils stomatiques (voir fig. IV.1). Il s’agit principalement de savoir si les 
appareils stomatiques sont haplochéïles ou syndétochéïles. Les appareils stomatiques haplochéïles 
sont constitués des deux cellules d’une garde et d’un ou plusieurs cercles de cellules épidermiques 
impliquées dans l’appareil stomatique. Ce sont les cellules subsidaires. Celles du premier cercle 
sont dites annexes, celles du second voire du troisième sont dites encerclantes. Un appareil 
stomatique haplochéïle est monocyclique s’il possède un seul cercle de cellules adjacentes, 
amphicyclique lorsqu’il en possède plusieurs, et partiellement amphicyclique dans les cas 
intermédiaire. Théoriquement, un appareil stomatique de ce type est issu d’une seule division de la 
cellule, dite méristèmoïde, cellule-mère du stomate. Les cellules annexes encerclantes sont alors des 
cellules épidermiques normales impliquées dans l’appareil stomatique. S’ils sont haplochéïles, il 
faut également préciser s’ils sont monocycliques, partiellement amphicycliques, ou amphicycliques 
(dicucliques, tricycliques, …). 
 Figure IV.1 – Appareils stomatiques haplochéïle (A) de Lebachia (Pinale) et syndétochéïle (B) 
de Williamsoniella (Bennettitales), redessiné d’après Gorenflot et Foucault (2005). 
 
 (3) Caractéristiques des appareils stomatiques. Il s’agit de savoir si les appareils 
stomatiques possèdent des cellules annexes (adjacentes aux cellules de gardes), éventuellement des 
cellules encerclantes (adjacentes aux cellules annexes), et de dénombrer, mesurer et indiquer les 
particularités éventuelles (papilles, ...) de ces cellules. 
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 (4) Disposition et caractéristiques des cellules épidermiques ordinaires. Elles peuvent 
être presque carrées, rectangulaires, polygonales, former des files ou non, etc. Leur paroi anticlinale 
peut parfois être sinueuse, c’est le cas notamment chez les la majorité des Bennettitales, chez 
certaines Angiospermes « basales » et monocotylédones actuelles. Cependant, mis à part dans le cas 
précédent, ces caractères ont souvent une utilité assez réduite. Les différents caractères 
ultrastructuraux (granules, papilles, etc.) que peuvent présenter les cellules épidermiques sont en 
revanche bien plus utiles. 
 
 Les caractères paléohistologiques correspondent à l’étude de la disposition des tissus suivant 
plusieurs plans prédéfinis, principalement des coupes longitudinales et transversales, mais toujours 
spécifiques au type de reste considéré. Les coupes radiales et tangentielles sont par exemple 
particulièrement importantes pour l’étude des bois, mais moins pour celle des restes folaires. 
 
IV.2.2 – Choix de la classification 
 
 Pour travailler sur un groupe d’organismes, quel qu’il soit, il est nécessaire de disposer 
d’une classification efficace et pertinente. De nos jours ce sont les classifications phylogénétiques 
qui font référence en botanique. Elles ont pour but de rendre compte, au mieux, du degré de parenté 
entre les êtres vivants. Pour cela, elles doivent tenir compte, de manière égale en principe, des 
caractères observables par différentes méthodes : anatomie comparée, biologie moléculaire, 
génétique, etc. Cependant, de nos jours, la génétique a pris une part prépondérante dans ce type de 
classification, au point qu’une grande partie d’entre elles soient basées exclusivement sur cette 
discipline. Ce constat n’est pas sans poser de graves problèmes en paléontologie, car l’ADN se 
conserve très mal à l’échelle des temps géologiques, et il existe des groupes entiers d’organismes, 
plantes incluses, qui ne sont connus que dans le registre fossile. En paléobotanique, on a donc 
besoin de rester plus proche d’une approche classique, basée sur la morphologie et l’anatomie 
comparée (approche phenotypique). Cependant, les apports de la génétique à la classification ne 
sont pas négligeables pour autant, cette discipline est simplement inapplicable aux plantes fossiles. 
 Ainsi, pour les Angiospermes, c’est la classification dite APG IV (The Angiosperm 
Phylogeny Group 2016) qui fait consensus actuellement auprès des néobotanistes. Pour les autres 
grandes lignées de plantes vasculaires, non-éteintes, les classifications proposées par différents 
auteurs sont également assez claires et plutôt consensuelles, par exemple chez les plantes non-
vasculaires (Chang et Graham 2011), les Monilophytes ou fougères et plantes alliées (Lehtonen 
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2011; Christenhusz et Chase 2014), les Cycadales (Chaw et al. 2005, Zgurski et al.  2008, 
Nagalingum et al. 2011, Christenhusz et al. 2011), et les Pinales (Rai et al. 2008, Christenhusz et al. 
2011), ou encore sur l’ensemble des plantes terrestres sauf les Angiospermes (Qiu et al. 2007). En 
revanche, les relations phylogéniques à large échelle au sein des plantes à graines sont plus 
problématiques, aucun consensus clair ne se dégage actuellement. Les principales frictions sont 
liées à l’origine des Angiospermes, qui reste non élucidée 160 ans après que Darwin (1859) ait 
pointé le problème, même si les théories abondent.  
 Ainsi, si la phylogénie à l’intérieur des principales lignées de plantes actuelles est assez 
claire, les relations entre elles le sont moins. De plus, ces classifications prennent peu ou pas en 
compte les plantes fossiles, notamment les groupes réputés totalement éteints comme les 
Bennettitales ou les Caytoniales. Pour étudier la flore jurassique il est donc indispensable de se 
baser sur une classification tenant compte du registre fossile et proposant une phylogénie claire des 
plantes à graines. C’est pourquoi j’ai choisi d’utiliser celle d’Hilton et Bateman (2006) pour les 
plantes à ovules, car elle répond parfaitement à ces deux problèmes. En revanche, au sein de chaque 
lignée ayant une descendance actuelle, il faut privilégier lorsque c’est possible les études les plus 
récentes et consensuelles faites par des néobotanistes, abondamment citées dans le précédent 
paragraphe. 
Cependant, dans un souci de commodité, je présente les principaux groupes de plantes via 
un système fortement simplifié, qui ne se substitue aucunement aux classifications en vigueur, mais 
qui apporte une plus grande lisibilité au présent mémoire, tout en tenant compte de la phylogénie 
(voir fig. IV.2). Ce système classe les grandes lignées de plantes en trois grand groupes, dont un 
paraphylétique, comprenant chacun quatre à neuf grandes lignées de plantes. Le premier groupe, 
paraphylétique, est celui des « plantes basales » ; il comprend les Marchandiophytes, Bryophytes, 
Anthocérophytes, et Lycophytes. Le second groupe comprend les « fougères » et plantes alliées, soit 
des plantes proches phylogénétiquement, mais qui ne ressemblent pas nécessairement à des 
fougères. On peut également parler de Monilophytes. Il comprend les Psilophytes, les Équisétales, 
les Marattiales, et les Polypodiophytes (fougères leptosporangiées). Enfin, le troisième et dernier 
groupe est celui des plantes à ovules, plutôt qu’à graines, souvent appelés spermaphytes (Lemoigne 
1991). Il contient les Cycadales, Ginkgoales, Pinales, Corystospermales, Gnetales, Bennettitales, 
Caytoniales, et les Angiospermes. 
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Figure IV.2 – Arbre phylogénétique simplifié des principales lignées de plantes terrestres ayant 
existé entre le Jurassique moyen et l’Actuel. 
 
IV.2.2 – Plasticité morphologique et notion d’espèce en paléobotanique 
 
 Les plantes, actuelles comme fossiles, présentent toutes une certaine plasticité 
morphologique, plus ou moins importante selon l’espèce. Elle se manifeste via des processus 
ontologiques contrôlés par des facteurs environnementaux de toute nature, mais le plus souvent 
d’origine abiotique. Il peut s’agir par exemple de la luminosité ambiante, du stress hydrique, de la 
température, etc. Par exemple, chez les nymphéacées ou les renonculacées aquatiques actuelles, les 
bourgeons foliaires peuvent produire différents types de feuilles, de formes très différentes, en 
fonction de la profondeur d’immersion des bourgeons (Gorenflot et Foucault 2005). Dans le registre 
fossile, comme nous le verrons en détails plus loin dans ce chapitre, les feuilles de Brachyphyllum 
bruetii, conifère d’affinité araucarienne, ressemblent généralement à des écailles sur les rameaux de 
faible diamètre, tandis qu’elles tendent à être de forme vaguement pyramidale sur les rameaux plus 
épais. De même, toutes les formes intermédiaires existent sur des rameaux de taille variable. 
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 Ainsi, la plasticité morphologique des plantes se manifeste dans la forme et les dimensions 
de leurs différents organes, notamment foliaires, ce qui complexifie l’identification des espèces. 
Dans le registre fossile, ce problème se pose avec une acuité accrue, du fait de la forte 
fragmentation des restes végétaux, de leur relative rareté, et de leur préservation souvent imparfaite. 
Idéalement, il faudrait donc veiller, à époque et paléoenvironnement constants, à ne pas créer 
d’espèces sur un faible nombre de critères. Au niveau des diagnoses, il faudrait également éviter 
d’utiliser de façon trop absolue telle ou telle mesure prise sur un ou plusieurs spécimens fossiles. En 
effet, celles-ci varient aisément d’un spécimen à l’autre, et à plus forte raison d’un gisement à 
l’autre, sans que ce soit nécessairement lié à leur appartenance spécifique. 
 La principale conséquence de ce problème est donc la difficulté, voir l’impossibilité, de 
distinguer une succession d’espèces proches sur un intervalle de temps court, comme chez les 
ammonites par exemple. En effet, dans ce cas, la variation morphologique que l’on peut observer 
sur deux spécimens d’âges légèrement différents peut tout aussi bien être attribuée à la plasticité 
morphologique des plantes, qu’à l’impact de l’évolution sur elles. 
 
IV.2.3 – Utilisation stratigraphique des plantes fossiles 
 
À cause de la difficulté à distinguer deux espèces proches se succédant sur un faible 
intervalle de temps, les plantes fossiles ne sont pas de bons marqueurs stratigraphiques, du moins, 
utilisées isolément ou en petit nombre. Seule l’utilisation d’un assemblage floristique entier peut 
donc permettre de dater une couche géologique via les fossiles végétaux qu’elle contient. Pour 
l’heure, nos connaissances sur la flore fossile ne nous permettent pas de faire cela pour des couches 
jurassiques, contrairement aux couches d’âge Carbonifère (e.g. Cleal et Thomas 1994). 
 En effet, dans le Jurassique français et européen, la nature géologique des roches 
sédimentaires contenant des plantes fossiles est peu favorable à la préservation de grande quantité 
de fossiles végétaux, rendant les assemblages trop incomplets pour qu’ils soient utilisables en 
stratigraphie. 
 Cependant, la composition de la flore fossile donne néanmoins des indications plus ou 
moins vagues de son âge géologique, y compris durant le Jurassique. Par exemple, l’espèce Zamites 
feneonis n’est semble-il présente dans le registre fossile qu’à partir de l’Oxfordien, même si des 
indice de présence de cette espèce existent dès le Callovien moyen. De même, en France, la 
composition en Bennettitales des flores fossiles évolue entre le Jurassique moyen et supérieur. En 
effet, les Otozamites, notamment ceux à folioles courtes, sont très présents durant le Jurassique 
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moyen, mais deviennent plus rares dans le Jurassique supérieur. Cependant, ce genre continuent 
d’exister au moins jusqu’au Crétacé supérieur (Ohana et Kimura 1991). Au contraire, les Zamites 
sont peu présents dans les flores du Jurassique moyen français, mais beaucoup plus dans celles du 
Jurassique supérieur (Barale 1981). 
 
IV.3 – Systématique des espèces étudiées 
 
IV.3.1 – Les « plantes basales » 
 
 Les « plantes basales » comprennent quatre grandes lignées, dont aucune ne se retrouve 
fréquemment dans le registre fossile du Jurassique moyen et supérieur français. Elles seront donc 
traitées uniquement dans les grandes lignes, sans considération pour les formes fossiles. Cependant, 
ces lignées ayant une origine paléozoïque (Taylor et al. 2009), elles étaient nécessairement un 
élément de la flore mondiale à cette période. Ce sont donc très probablement des biais de 
préservation qui sont à l’origine de leur quasi absence du registre fossile. 
 Ces grandes lignées sont : 
 - les Marchantiophytes ou hépatiques. Ce sont des plantes très simples, thalloïdes, se 
reproduisant par spores et très dépendantes des milieux humides ; 
 - les Bryophytes (stricto sensu) ou mousses. Ces plantes sont à structure à peine plus 
complexe que les hépatiques, qui se reproduisent par spores, mais sont un peu moins dépendantes 
de l’humidité du milieu, excepté pour leur reproduction ; 
 - les Anthocérophytes : c’est un petit groupe de plantes qui a longtemps été inclus dans les 
marchantiophytes, mais dont la monophylie est désormais bien établie ; 
 - les Lycophytes. C’est la plus ancienne lignée de plantes vasculaires, qui a contenu des 
formes arborescentes durant le Paléozoïque ; de nos jours, et probablement au Jurassique 
également, ce groupe comprend trois ordres, les Isoetales, Lycopodiales et Selaginellales ; ces 
plantes sont peu représentées dans le registre fossile du Mésozoïque et du Cénozoïque, suite à la 
disparition des formes arborescentes lors de la crise Permien / Trias. 
 
 Aucun de ces groupes n’a été rencontré dans le cadre de ce travail sur les flores jurassiques 
de France. 
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IV.3.2 – Les Monilophytes, ou « fougères » et plantes alliés 
 
IV.3.2.1 – Les Psilophytes 
 
 Les Psilophytes sont des plantes peu diversifiées, proches des « fougères », mais 
d’apparence très archaïque. Elles comprenent deux ordres : les psilotales et les ophioglossales. Ces 
plantes sont particulièrement rares dans le registre fossile, y compris au Jurassique. Ainsi, ce groupe 
n’a pas non plus été rencontré dans le cadre de ce travail sur les flores jurassiques de France. 
 
IV.3.2.2 – Les Équisétales 
 
 Les Équisétales, parfois appelées sphénophytes ou prêles, sont des plantes relativement 
communes durant presque toutes les périodes géologiques, de leur apparition au Dévonien jusqu’à 
nos jours (Taylor et al. 2009). Ce groupe présente la particularité d’être beaucoup plus diversifié 
dans le registre fossile que dans la flore actuelle, son apogée ayant été atteinte lors du Paléozoïque. 
Durant le Jurassique, c’est un groupe relativement discret, mais néanmoins bien présent. Ces plantes 
possèdent par ailleurs une forte affinité pour les milieux humides, notamment marécageux, même si 
certaines espèces (e.g. Equisetum ramosissimum) tolèrent des milieux un peu plus secs, ce qui en 
fait de bons marqueurs paléoenvironnementaux. 
Les parties végétatives de ces plantes sont constituées de nombreuses tiges verticales qui 
émergent d’un réseau de rhizomes souterrain. Les axes, aériens ou souterrains, sont 
systématiquement creux, évidés en leur centre au niveau de la cavité médullaire. Ils sont également 
segmentés par une alternance de nœuds et d’entrenœuds. Au niveau de chaque nœud, émergent de 
nombreuses feuilles insérées en verticilles, ou plus rarement, et uniquement chez certaines espèces, 
un ou plusieurs axes secondaires. Leurs feuilles sont généralement très simples, souvent réduites, 
rarement plus développées. Leurs structures reproductrices sont des sporangiophores. Ils peuvent 
apparaître soit à l’apex d’axes spécialisés, soit à celui d’axes végétatifs, en fonction de l’espèce. 
De nos jours, ce groupe comprend uniquement un ordre, les Équisétales, une famille, les 
Équisétacées, et un genre, Equisetum. Pour les formes fossiles du Jurassique on utilise beaucoup le 
genre Equisetites, et parfois également le genre Neocalamites pour certaines espèces géantes. Ses 
représentants actuels sont généralement de taille réduite, inframétrique, à l’exception de quelques 
rares espèces plus grandes, comme E. myriochaetum. En revanche, les formes géantes atteignant 
parfois 30 m, existent dans le registre fossile du paléozoïque jusqu’à  nos jours. 
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 Le seul taxon identifié dans ce travail est Equisetites sp. 
 
Genre Equisetites 
STERNBERG 1833 
 
1833 Equisetites STERNBERG 1833, p. 43. 
 
 Espèce type : Equisetites muensteri STERNBERG 1833 (Lectotype choisi par Harris 
(1931). Étymologie : Equisetites dérive d’Equisetum, l’unique genre d’Équisétales de la flore 
contemporaine. 
 Remarques : Il n’y a pas de diagnose clairement définie car Equisetites est un genre de 
forme (“fossil genus” suivant la dernière version du code), servant à placer tous les fossiles 
d’Équisétales ayant une ressemblance avec le genre actuel Equisetum, mais ne pouvant pas lui être 
attribués (Kelber et Konijnenbug-van Cittert 1998 ; Taylor et al. 2009). Cependant, un caractère 
diagnostique est informellement défini pour ce taxon : des feuilles verticillées fusionnées en une 
gaine foliaire, de petite taille, et dont seule la partie apicale est libre. 
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Equisetites sp. 
Planche XVIII, fig. A–B. 
 
 Matériel étudié : Un unique spécimen de Bellême (Sarthe) conservé au Musée Vert du 
Mans sous le numéro d’inventaire MHNLM 2010.12.253. 
 Description : Spécimen MHNLM 2010.12.253. Moulage interne de la cavité médullaire 
d’un axe, provenant probablement de la zone racinaire en raison du faible intervalle entre deux 
nœuds. Ce tronçon fait environ 75 mm de long pour 30 mm de diamètre, il comprend 3 internoeuds 
mesurant 15–25 mm de long et 4 nœuds. Au niveau des noeuds, chaque verticille compte environ 6 
stries par centimètre linéaire. 
 Remarques : Cet échantillon a été originellement publié par Crié (1883) sous le nom 
d’Equisetum guillieri. Selon cet auteur, il provient du Kimméridgien de Bellême, mais il s’agit plus 
probablement d’un niveau Oxfordien supérieur suivant les limites actuelles entre ces deux étages 
(Juignet et Lebert 1986). Il semble qu’il y ait eu à l’origine trois échantillons, mais seul celui-ci a 
été retrouvé. La publication de ce taxon ayant été faite sans diagnose ni illustration, il doit donc être 
considérée comme un nomen nudum. De plus, de nombreuses prêles géantes mésozoïques ont été 
publiées par différents auteurs sous des noms variés : un important travail de nomenclature et de 
synonymie reste à faire pour clarifier la taxonomie de ce groupe. 
 
IV.3.2.3 – Les Marattiales 
 
 Les Marattiales sont un petit groupe de plantes ayant une apparence de fougères, très proche 
des Polypodiophytes (fougères leptosporangiées), et traditionnellement désignées comme les 
fougères eusporangiées avec les Ophioglossales (Psilophytes). Elles comprennent uniquement un 
ordre, les Marattiales, et une famille, les Marattiaceae. 
 Ces fougères sont rares dans le Jurassique français, mais néanmoins connues par quelques 
espèces appartenant, entre autres, au genre Taeniopteris. Cependant, ce groupe n’a pas été rencontré 
dans le cadre de ce travail sur les flores du Jurassique moyen et supérieur du basin parisien. 
 
IV.3.2.4 – Les Polypodiophytes 
 
 Les Polypodiophytes, ou fougères leptosporangiées, comprennent toutes les autres 
« fougères », traditionnellement considérées comme leptosporangiées (et pas uniquement l’ordre 
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des Polypodiales). Elles sont divisées en cinq grands ordres, les Gleicheniales, les Schizaeales, les 
Salviniales, les Cyatheales et les Polypodiales, qui comprennent en tout 33 familles actuelles, et des 
centaines de genres. La plupart des fougères jurassiques peuvent être attribuées, parfois avec doutes, 
aux familles actuelles. 
 Le Jurassique est une période assez peu favorable pour ce groupe, qui présente alors une 
diversité assez réduite, du moins en Europe et à quelques exceptions près. Cela est probablement du 
à la relativement faible extension géographique (et temporelle) des milieux (ou périodes) humides 
durant le Jurassique. Une radiation évolutive aura lieu plus tard, durant le Cénozoïque (Testo et 
Sundue 2016). 
 Les fougères de ce type qui ont été identifiées dans ce travail sont Stachypteris minuta et S. 
spicans de l’ordre des Schizéales, famille des Schizéacées (Harris 1961). 
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Genre Stachypteris 
POMEL 1849 
 
1849 Stachypteris POMEL 1849 : Pomel, p. 284. 
1873 Stachypteris POMEL 1849 : Saporta, p. 379. 
1961 Stachypteris POMEL 1849 : Harris, p. 134. Diagnose émendée. 
1981 Stachypteris POMEL 1849: Barale, p.26. 
 
 Espèce type : Stachypteris spicans POMEL 1849. 
 Étymologie : Pomel (1849) ne précise pas l’étymologie du genre Stachypteris ; cependant, 
on peut supposer qu’elle dérive du préfixe Stachy- (« stachys ») signifiant « épaire » en latin, et du 
suffixe -pteris (πτέρις) signifiant « fougère » en grec ancien ; ce sont donc des « fougères en forme 
d’épi ». 
 Diagnose émendée (Harris 1961) : « Sterile and fertile leaves similar, repeatedly pinnate. 
Fertile parts spike-like, terminal on a rachis branch ; dorsiventral, consisting of a series of reduced 
pinnules above and with two rows of sporangia below. Sporangium with a well-developed annulus 
running obliquely in its exposed part. Spores strongly sculptured ». 
[Frondes stériles et fertiles similaires, pluripennées. Parties fertiles pointues, en position 
terminale sur un embranchement du rachis, dorsiventrales, constituées d’une série de pinnules 
réduites avec deux rangées de sporanges sur la face inférieure. Sporangium avec un annulus bien 
développé partant obliquement dans sa partie exposée. Spores fortement sculptées]. 
 Remarques : Le genre Stachypteris est l’un des genres les plus communs de fougère durant 
le Jurassique en Europe ; il a été attribué à la famille (actuelle) des Schizéacées par Harris (1961). 
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Stachypteris minuta 
SAPORTA 1873 
Planche X, fig. A 
 
1873 Stachypteris minuta SAPORTA 1873 : Saporta, p. 390, pl. 51, fig. 1. Diagnose. 
1891 Stachypteris minuta SAPORTA 1873 : Saporta, p. 440, pl. 277, fig. 5-6, pl. 5-6, pl. 291, fig. 
8-10. Diagnose émendée. 
 
 Lectotypes : Spécimens figurés par Saporta (1873), p. 390, pl. 51, fig. 1, et par Saporta 
(1891) p. 440, pl. 277, fig. 5-6, pl. 5-6, pl. 291, fig. 8-10. Le spécimen original, décrit en 1873, étant 
stérile, il est nécessaire de considérer comme lectotypes les spécimens décrits par Saporta en 1891, 
dont certains sont fertiles. 
 Étymologie : Saporta n’a pas préciser l’origine du nom d’espèce minuta, mais il dérive sans 
aucun doute du latin « minuta » signifiant « petite », ou « menue ». 
Diagnose émendée (Saporta, 1891) : « S. fronde tripinnata aut etiam quadripinnatim 
composita, gracillima ; rachi primaria sat valida, longitudinaliter striatula ; pinnulis segmentorum 
ultimorum minutissimis, basi contractis, apice obtusatis, in lobulos laterales 1-2-3 breviter obtusos 
utrinque incisis ; venulis e nervulo pinnularum medio in lobos quoslibet excurrentibus simplicibus 
furcatisve ; sporothecis spiciformibus latiusculis, abbreviatis, fasciculatim congestis, singulis 
pedicellatis, segmentorum secundarii aut tertiarii ordinis locum tenentibus ». 
[Fronde de Stachypteris tri- ou quadripennée, grêle ; rachis primaire assez épais, strié 
longitudinalement ; penne ultime très finement pinnulée, base contractée, apex obtus, marge 
légèrement incisée 1 à 3 fois de chaque côté pour former des lobes ; nervure médiane de chaque 
pinnule émettant de petites nervures qui se divisent pour aboutir à une unique nervure par lobe ; 
sporothèques en forme d’épis larges, courts, rassemblés en faisceaux, une fois pédicellés, situés sur 
des pennes secondaires ou tertiaires]. 
 Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Auxey (Côte-d’Or) conservé au Musée de 
Laval sous le numéro d’inventaire ML-PAL-20214. 
 Description : Spécimen ML-PAL-20214. Fragment de fronde tripennée, d’environ 61 mm 
de long, préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Rachis principal faisant 2,5 mm de large 
au maximum. Pennes ultimes subopposées, linéaires, insérées à environ 75° sur le rachis principal. 
Pennes ultimes faisant environ 5–8 mm de long par 2–4 mm de large. Pinnules contractées à leur 
point d’insertion sur le rachis, de forme arrondie, légèrement incisées latéralement 1 à 4 fois, 
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chaque lobe présentant un apex très largement arrondi et faisant environ 0,5–4,0 mm de long par 
0,5–1,0 mm de large. Nervation non visible. 
Remarques : Cette espèce, connue uniquement en France dans un seul gisement (Auxey, 
Côte-d’Or), ressemble fortement à Stachypteris spicans, mais s’en distingue néanmois par la forme 
des pinnules, ovales et lancéolées chez S. spicans, tandis qu’elles sont (discrètement) lobées chez S. 
minuta. 
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Stachypteris spicans 
POMEL 1849 
Planche X, fig. B 
 
1849 Stachypteris spicans POMEL 1849 : Pomel, p. 336. Diagnose. 
1873 Stachypteris spicans POMEL 1849 : Saporta, p. 283, pl. 49, fig. 2-6. 
1891 Stachypteris spicans POMEL 1849 : Saporta, p. 435, pl. 289, fig. 1, pl. 290, fig. 4. 
1961 Stachypteris spicans POMEL 1849 : Harris, p. 135, fig. 47-48. Diagnose émendée. 
 
 Lectotype : Suivant l’avis de Barale (1981), et pour les même raisons, à savoir la non-
figuration par Pomel (1849) du premier échantillon, je conserve le lectotype proposé par Barale, soit 
l’échantillon MNHN.F.11550 figuré par Saporta (1873), pl. 49, fig. 2. 
 Étymologie : Pomel (1849) n’a pas précisé l’étymologie du nom d’espèce spicans, mais on 
peut supposer qu’il dérive du latin « spica » signifiant « épi ». 
Diagnose émendée (Harris 1961) : « Sterile and fertile leaves similar in shape. Lamina (or 
known part of lamina) at least 12 cm x 10 cm, broadly triangular; petiole unknown. Leaf 3-4 times 
pinnate, main and branch rachises solid (not channelled) slender, smooth; branch rachises arising 
at a wide angle. Ultimate branches (primary, secondary or tertiary) if fertile ending in a ‘fertile 
spike’. Branching katadromic throughout (first pinna or pinnule on basiscopic side). Pinnules 
(ultimate branches of sterile part) typically oval or lanceolate, 1 mm long, 0.75 mm broad, but 
sometimes larger and partly divided and with branched veins, smaller pinnules with a single vein at 
about 45° to the pinna midrib. Substance of lamina thick, merging imperceptibly into rachis 
branches, veins not prominent but shown by elongated epidermal cells or as a very slight groove. 
Lamina not cutinised, its margins not specialised, surfaces of lamina and rachis branches without 
scales or hairs. 
Fertile spike terminal on a rachis branch, usually separated by a slight stalk from the sterile 
parts below. Fertile pinnules arising alternately, smaller than sterile, but basal ones sometimes 
transitional, typically 0.7 mm long and 0.3 mm wide, ovate or triangular, attached by a broad base, 
margins partly united with those of neighbouring pinnules, surface convex, substance thick, midrib 
simple. Sporangia forming two rows, situated on lower side of fertile spike, probably one below 
each fertile pinnule. Form of sporangia unknown but annulus conspicuous, lying obliquely in 
relation to the spike axis. Spore output possibly about 100. 
CHAPITRE IV : Systématique 
 
76 
 
Spores 40µ-80µ wide (typically about 50µ). Dorsal side very thick walled, rounded, ventral 
thinner, flattened, with three flat facets. Dorsal side marked with deep pits separated by ridges 
which anastomose irregularly, neighbouring pits often connected by a narrow channel. Facets 
bearing small tubercles. Triradiate ridges about 80 per cent of the spore radius, rather prominent ». 
[Frondes stériles et fertiles de forme similaire. Limbe (ou partie connue du limbe) faisant au 
minimum 12 cm x 10 cm, de forme globalement triangulaire ; pétiole inconnu. Fronde tri- ou 
quadripennée, rachis principal et secondaires non rainurés, minces, lisses ; rachis secondaires 
s’insérant suivant un angle obtus. Pennes terminales (primaires, secondaires, ou tertiaires) pouvant 
se terminer en une « pointe fertile ». Insertion du faisceau vasculaire des pennes décurrent et 
passant à travers le limbe de la première penne ou pinnule située du côté basiscopique (ndt : la 
phrase originale est assez éloignée de cette traduction, mais le sens est là). Pinnules 
(embranchement ultime des parties stériles) typiquement ovales ou lancéolées, faisant généralement 
1 mm de long par 0,75 mm de large, mais parfois plus larges et partiellement divisées et ayant des 
nervures ramifiées. Les plus petites pinnules possédent une unique nervure insérée à 45° depuis la 
nervure médiane de la penne. Limbe épais, fusionnant imperceptiblement avec les rachis. Nervures 
non proéminentes mais visibles par leurs cellules épidermiques allongées ou une très légère rainure. 
Limbe non cutinisé, à marge non spécialisée, surface du limbe et des pennes ne présentant ni 
écailles, ni trichomes. 
Pointe fertile située en position terminale sur une penne, habituellement séparée de la partie 
stérile par un mince pédoncule. Pinnules fertiles insérées alternativement, de taille plus réduite que 
les stériles, mais pinnules basales montrant parfois une forme transitionnelle entre parties stériles et 
fertiles. Pinnules fertiles faisant typiquement 0,7 mm de long par 0,3 mm de large, de forme ovale 
ou triangulaire, attachées par une large base, à marges partiellement fusionnées avec celles des 
pinnules voisines, à surface convexe, épaisse, avec une unique nervure centrale. Sporanges formant 
deux rangées, situées sur la face inférieure de la pointe fertile, probablement un sporange sous 
chaque pinnule fertile. Forme des sporanges inconnue mais anneau très marqué, incliné 
obliquement par rapport à l’axe de la pointe fertile. Production de spores probablement supérieure à 
100 (par sore). 
Spores faisant 40 – 80 µm de large (typiquement ~ 50 µm). Face dorsale à paroi très épaisse, 
arrondie, face ventrale plus mince, plus plate, présentant trois facettes plates. Face dorsale marquée 
par des fosses profondes séparées par des crêtes qui s’anastomosent irrégulièrement, fosses voisines 
souvent reliées par un canal étroit. Facettes portant de petits tubercules. Crêtes triradiales comptant 
pour 80 % environ du rayon des spores, et souvent proéminentes]. 
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 Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Auxey (Côte-d’Or) conservé au Musée de 
Laval sous le numéro d’inventaire ML-PAL-09724. 
 Description : Spécimen ML-PAL-09724. Fragment de fronde bipennée, d’environ 24 mm 
de long, préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Rachis principal faisant environ 1 mm de 
large. Pennes ultimes linéaires, insérées à environ 70° sur le rachis principal, faisant plus de 5 mm 
de long (apex des pennes non préservé) par 2–3 mm de large. Pinnules contractées à leur point 
d’insertion sur le rachis, de forme ovoïde, très arrondies, faisant environ 1 mm de long par 0,7 mm 
de large. Nervation non visible. 
Remarques : Cette espèce est courante dans plusieurs gisements européens. Par ailleurs, le 
lectotype désigné par Barale (1981) est visible sur le site internet du MNHN. 
 
IV.3.2.5 – Les fougères « non classées » 
 
 Les fougères rassemblées ici correspondent à des « genres de forme » (ou « fossil genus » 
suivant la dernière version du code). Ce sont des spécimens connus uniquement par des pinnules 
stériles, rapportées aux genres Cladophlebis, Sphenopteris, et Ctenozamites. Certaines de ces 
plantes ne sont probablement pas des fougères, mais des ptéridospermes au sens large, leur 
reproduction s’effectuant par le biais d’ovules et non de spores. C’est probablement le cas de la 
plupart des espèces placées dans le genre Ctenozamites. 
Les espèces rapportées à ce groupe qui ont été identifiées dans le cadre de ce travail sont 
Cladophlebis sp., Sphenopteris choffatiana, S. spicans, et Ctenozamites sp. 
 
 
  
CHAPITRE IV : Systématique 
 
78 
 
Genre Cladophlebis 
A. T. BRONGNIART 1849 
 
1849 Cladophlebis BRONGNIART 1849 : Brongniart, p. 25, 105. Diagnose générique 
informelle ; nom de l’espèce type, mais pas de diagnose de celle-ci. 
1873 Cladophlebis BRONGNIART 1849 : Saporta, p. 298. 
1961 Cladophlebis BRONGNIART 1849 : Harris, p. 186. 
 
 Espèce type : Cladophlebis tenuis BRONGNIART 1849 
 Étymologie : Brongniart (1849) n’a pas précisé l’étymologie du genre Cladophlebis. 
Cependant, on peut supposer qu’elle dérive du préfixe clado- provenant du latin « cladus » et 
signifiant « branche » ou « rameau », et du suffixe -phlebis provenant de « phlebius », signifiant « 
veine » ou « nervure » dans cette même langue. 
 Remarques : Cladophlebis est un « genre de formes » dans lequel sont rangées des frondes 
stériles présentant des pinnules plus ou moins pécoptéroïdes. Il a été proposé par Brongniart (1949), 
sans jamais recevoir de diagnose claire. Voici ce qu’il en dit : « Ce genre, qui correspond à la 
section des Pecopteris neuropteroïdes, de l'histoire des végétaux fossiles, me paraît encore, après 
une étude plus prolongée, un groupe naturel et assez facile à caractériser pour pouvoir être élevé au 
rang de genre ; il forme réellement le passage des Pecopteris aux Neuropteris, il diffère de ces 
derniers par les pinnules qui ne sont pas isolées du rachis, mais qui lui sont adhérentes quoique 
souvent libres entre elles, et même en partie contractées, présentant alors de courtes oreillettes 
arrondies à leur base ; ce qu'on voit surtout dans les Pecopteris nestleriana et defrancii. Les 
nervures sont moins fines, plus séparées, et naissent moins obliquement de la nervure médiane qui, 
quoique s'atténuant vers l'extrémité, se prolonge d'une manière distincte jusqu'au sommet. Ces 
plantes diffèrent des autres genres formés aux dépens des Pecopteris, et particulièrement des vrais 
Pecopteris, par leurs nervures secondaires recourbées et dichotomes ». 
Remarques : Cette espèce n’est connue que sur le site d’Auxey.  
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Cladophlebis sp. 
Planche XVIII, fig. F–I. 
 
 Matériel étudié : Un unique spécimen de Jaunay-Clan (Vienne) conservé à l’Université de 
Rennes sous le numéro IGR-6986. 
 Description : Spécimen IGR-6986. Le fossile est une empreinte, sans cuticule, d’une penne 
de fougère de 45 mm de long et d’environ 7 mmm de large. Latéralement, on compte au maximum 
19 pinnules le long de l’axe de la penne. Chaque pinnule est insérée sur le rachis sans se contracter 
à sa base, et mesure environ 4 mm de long pour 1 mm de large. Elle possède une nervure principale 
en position médiane, et de nombreuses nervures secondaires qui divergent vers les marges latérales 
et apicales depuis la nervure centrale. 
 Remarques : Cette fougère a été trouvée par Patrice Ferchaud (paléontologue amateur) dans 
un niveau marno-calcaire marin franc, riche en ammonites (dernier horizon à E. bimmamatum), 
dans lequel très peu de plantes ont été trouvées. 
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Genre Ctenozamites 
NATHORST 1886 
 
1873 Ctenopteris (BRONGNIART) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 351. 
1886 Ctenozamites NATHORST 1886 : Nathorst, p. 122. 
1964 Ctenozamites NATHORST 1886 : Harris, p. 89. 
 
 Espèce type : Ctenozamites cycadeus Schenk 1887 (Basionyme Odotopteris cycadea 
BERGER 1832) 
 Étymologie : On peut supposer que le nom de genre Ctenozamites dérive du préfixe cteno- 
provenant du grec ancien « κτείς » signifiant « peigne », et du suffixe -zamites, pour Zamia, un 
genre actuel de Cycadale. 
 Diagnose émendée (Harris 1979) : « Leaf large, elongated. Main rachis simple or forking in 
middle region of leaf, bearing simple pinnae both above and below the point of forking. Lamina of 
pinnae decurrent on to main rachis, lamina divided into rhomboidal or triangular or falcate 
segments, division between segments extending near to or up to the rachis; base of segments not 
contracted, one segment occurring on main rachis between pinnae. Lamina arising on upper side of 
pinna rachis. Veins several, nearly equal, parallel or slightly divergent, forking, ending in margins; 
tracheids scalariform. Resin and interstitial ducts absent. Substance thick and coriaceous. Cuticles 
thick, stomata confined to lower epidermis, scattered in areas between veins, variably orientated, 
not forming rows. 
Guard cells at the base of a rounded pit formed by about six subsidiary cells. Subsidiary 
cells forming a rounded or irregular group, size often uneven; sides of stomatal pit thickly cutinised 
and mouth raised as a thick ring; inside of ring constricted by a thin rim of cuticle or rim replaced 
by lobes of thin cuticle opposite subsidiary cells. Epidermal cell walls straight or undulating, but 
not markedly sinuous ».  
 [Feuille large, allongée. Rachis principal simple ou divisé dans la région médiane de la 
feuille, portant des pinnules simples au-dessus et au-dessous du point de bifurcation. Limbe des 
pinnules décurrent sur le rachis principal, divisée en segments rhomboïdaux, triangulaires ou 
falqués, les divisions entre chaque segment s'étendant jusqu’au rachis ou presque ; base des 
segments non contractés, présence d’un segment sur le rachis principal entre les pinnules. Limbe 
attaché à la partie supérieure du rachis. Nervures nombreuses, presque égales, parallèles ou 
légèrement divergentes, dichotomes, se terminant au niveau des marges des pinnules ; trachéïdes 
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scalariformes. Résine et canaux résinifères interstitiels absents. Substance épaisse et coriace. 
Cuticules épaisses ; appareils stomatiques confinés sur l'épiderme inférieur, dispersés dans les zones 
internervuraires, ne formant pas de rangées et à l’orientation variable. 
 Cellules de garde situées à la base d'une fosse arrondie formée par environ six cellules 
subsidiaires. Cellules subsidiaires formant un groupe arrondi ou irrégulier, de taille souvent 
inégale ; bordures de la fosse stomatique fortement cutinisée, ouverture de celle-ci surélevée, 
formant un anneau épais ; intérieur de l'anneau délimité par une mince bordure de cuticule ou 
bordure remplacée par des lobes de cuticule fine (ndt : longues papilles) située sur des cellules 
subsidiaires opposées. Parois anticlinales des cellules épidermiques droites ou ondulées, mais pas 
nettement sinueuses]. 
Remarques : Ce genre est assez rare dans le Jurassique de France. Il est mieux connu, entre 
autres, dans les lignites bajo-bathoniennes du Yorkshire anglais (Harris 1964). 
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Ctenozamites sp. 
Planche VI, fig. C. 
 
Matériel étudié : Un unique spécimen provenant de Mamers (Sarthe) conservé à 
l’Université de Rennes sous le numéro IGR-115073. 
Description : Spécimen IGR-115073. Fragment de fronde unipennée, d’environ 130 mm de 
long par 16–22 mm de large, préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Rachis principal 
faisant environ 2–3 mm de large. Pinnules de forme triangulaire, légèrement falquée, à apex très 
arrondi, et à marge révolute. Pinnules mesurant environ 7–13 mm de long par 6–9 mm de large. 
Nervation non visible. 
 Remarques : Ce spécimen est attribué avec doute au genre Ctenozamites, entre autre car les 
caractères localisés à la base des pinnules ne sont pas clairement lisibles. 
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Genre Sphenopteris 
(A . T. BRONGNIART 1822) STERNBERG 1825 
 
1822 Sphaenopteris BRONGNIART 1822 : Brongniart, p. 15. Diagnose générique informelle ; 
nom et figuration de l’espèce type, mais pas de diagnose de celle-ci. 
1825 Sphaenopteris BRONGNIART 1822 : Sternberg, p. 15. Première diagnose indiquant 
Brongniart comme l’auteur du genre. 
1828 Sphenopteris BRONGNIART 1822 : Brongniart, p. 169. Diagnose. 
1841 Sphenopteris BRONGNIART 1822 : Göeppert, p. 67. Autre diagnose. 
1850 Sphenopteris BRONGNIART 1822 : Unger, p. 107. Autre diagnose. 
1869 Sphenopteris BRONGNIART 1822 : Schimper, p. 371. Autre diagnose. 
1873 Sphenopteris BRONGNIART 1822 : Saporta, p. 277. Autre diagnose. 
1873 Scleropteris SAPORTA 1873 (ex parte) : Saporta, p. 364. 
1961 Sphenopteris STERNBERG 1825 : Harris, p. 193. Pas de diagnose générique. 
 
 Espèce type : Sphenopteris elegans BRONGNIART 1822 (basionyme Filicites elegans A.T. 
BRONGNIART) 
 Étymologie : Ni Brongniart (1822) ni Sternberg (1825), ni leurs successeurs ne précisent 
l’étymologie du genre Sphenopteris. Cependant, on peut supposer qu’elle dérive du préfixe spheno- 
provenant du grec ancien « σφήν », signifiant « coin », et du suffixe -pteris, ou « πτέρις », signifiant 
« fougère » dans cette même langue. 
 Remarques : Ce genre n’est en aucun cas naturel, c’est un « genre de forme » (=fossil 
genus), utilisé pour des frondes filicoïdes stériles, mésozoïques comme paléozoïques, dont l’affinité 
est incertaine en l’absence de structures reproductrices. Ainsi, il peut contenir aussi bien des vraies 
fougères, que des ptéridospermes. Déjà au XIX
ème
 siècle Saporta reconnaissait l’artificialitée de ce 
genre : « On ne saurait admettre que les espèces qu'il renferme aient autrefois composé un grand 
genre naturel, mais elles sont au moins reliées par une physionomie commune qui permet de les 
distinguer sans trop de peine ». De même, il précise que « l'absence de fructifications empêche de 
préciser leur véritable place ». 
 De fait, l’usage actuel est revenu à la diagnose informelle de Brongniart (1822) qui indique 
que « [les Sphenopteris ont des] pinnules cunéiformes, arrondies ou lobées à l’extrémité, et des 
nervures palmées ou rayonnantes de la base de la pinnule ». 
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 Par ailleurs, la majorité des espèces que Saporta a placées dans le genre Scleropteris, doivent 
être considérées comme des Sphenopteris, la création de ce genre par cet auteur n’étant pas justifiée 
par des différences morphologiques majeures, d’autant plus qu’ils sont tous deux très artificiels. 
Cette opinion est conforme à celles déjà émises par Harris (1961), et Barale (1981). La plupart des 
Scleropteris ne pouvant être placés dans le genre Sphenopteris doivent être placés dans le genre 
Pachypteris. 
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Sphenopteris choffatiana 
HEER 1877 
Planche X, fig. B–D 
 
1877 Sphenopteris choffatiana HEER 1877 : Heer, p. 124, pl. 51, fig. 1. Diagnose. 
1891 Sphenopteris choffatiana HEER 1877 : Saporta, p. 344, pl. 277, fig. 4, pl. 278, fig. 2, pl. 
279, fig. 6, pl. 280, fig. 1, pl. 285, fig. 2, pl. 293, fig. 1-2, 5. Autre diagnose. 
 
 Holotype : Spécimen figuré par Heer (1877), pl. 51, fig. 1. 
 Étymologie : Le nom d’espèce choffatiana dérive du nom de M. Choffat, à qui Heer (1877) 
devait probablement ses spécimens. 
Diagnose émendée (Saporta 1891) : « S. fronde bi-tripinnata, rachi primaria mediocriter 
crassa ; rachibus secundarii ordinis, ut videtur, quandoque suboppositis plerumque alternis, 
omnibus sub angulo fere recto patentim extensis ; pinnulis superioribus supremisque ovatis 
integriusculis aut vix lobato-incisis, mediis normalibusque ovatis ovatoque oblongis, vix 
petiolulatis, lobato-partitis, sursum obtusioribus, lobis rotundatis integerrimisque ; nervulis in lobo 
quolibet e pinnularum nervo medio exorientibus 3-5 simplicibus furcatisve, venulis ad loborum 
marginem plus minusve divergentibus ». 
[Fronde de Sphenopteris bi-tripennée, rachis primaire peu épais ; rachis secondaires souvent 
disposés très régulièrement, généralement sub-oppossés et alternes, systématiquement sub-anguleux 
et se prolongeant de façon presque toujours droite ; pinnule terminale pleinement ovale ou bien à 
peine lobée-incisée, pinnules intermédiaires ovales, ovoïdes ou oblongues, à peine pétiolées, lobées-
divisées, à apex obtus, lobes arrondis et entiers ; nervure de chaque lobe provenant de la nervure 
médiane qui se divise 3-5 fois, nervures plus ou moins divergentes vers les marges des lobes]. 
 Matériel étudié : Deux spécimens provenant d’Auxey (Côte-d’Or) conservés au Musée de 
Laval sous les numéros d’inventaire ML-PAL-20219a et 202016. 
 Description : Spécimen ML-PAL-20219a. Fragment de fronde bipennée, d’environ 30 mm 
de long par 30 mm de large, préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Rachis principal 
faisant 2 mm de large au maximum. Rachis secondaires linéaires, disposés régulièrement de façon 
sub-opposée. Contour des pinnules peu distincts, mais nervation assez marquée sur une pinnule, 
constituée d’une nervure principale sur laquelle sont insérées plusieurs nervures secondaires se 
ramifiant dichotomiquement plusieurs fois en divergeant vers les marges de la pinnule. 
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Spécimen ML-PAL-20216. Fragment de fronde bipennée, d’environ 47 mm de long par 52 
mm de large, préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Rachis principal faisant 2 mm de 
large au maximum. Rachis secondaires linéaires, disposés régulièrement de façon sub-opposée et 
insérés à environ 70–80° sur le rachis principal. Pinnules ovoïdes à oblongues, à apex obtus, et 
contractées à leur base en un pétiole extrêmement court, parfois non visible. Marge des pinnules 
légérement incisée latéralement, de façon à former 3 à 7 lobes très arrondis. Nervation peu marquée, 
constituée d’une nervure principale sur laquelle sont insérées plusieurs nervures secondaires. 
Remarques : A l’échelle de la France, cette espèce n’est connue que sur le site d’Auxey, 
mais, ailleurs en Europe, elle est connue dans le Jurassique du Portugal (Heer, 1881). 
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Sphenopteris sp. 
Planche XI, fig. I–L. 
 
 Matériel étudié : Un unique spécimen à Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) conservé à l’Université 
de Rennes I sous le numéro d’inventaire IGR-6120. 
 Description : Spécimen IGR-6120. Le spécimen, assez mal préservé, est un très petit 
fragment de fronde correspondant à une pinnule et demi. La pinnule complète est trapue, son 
contour est multilobé. Elle mesure environ 4 mm de large sur 3 mm de haut. Le fragment de rachis 
préservé, très court, mesure environ 1 mm de diamètre. 
 Remarques : Le petit fragment de fougère d’Arc-en-Barrois, à peine déterminable 
grossièrement, est totalement inclus dans un nodule de chaille présentant en surface de nombreuses 
empreintes d’autres plantes (Brachyphyllum bruetii, Otozamites marginatus et divers 
indéterminables). Cependant, ce spécimen est le seul fragment de fougère (leptosporangiée ?) connu 
à Arc-en-Barrois ; il méritait donc d’être signalé malgré son état extrêmement fragmentaire. De 
plus, je possède des données tomographiques encore inexploitées sur cet échantillon qui révéleront 
peut-être plus d’informations sur sa paléohistologie qu’on en dispose sur sa morphologie générale. 
 
  
CHAPITRE IV : Systématique 
 
88 
 
IV.3.3 – Les plantes à ovules 
 
IV.3.3.1 – Les Corystospermales 
 
 Les Corystospermales sont un groupe principalement mésozoïque, strictement fossile, de 
ptéridospermes (« fougères à graines »). Ces plantes originaires du Gondwana (Taylor et al. 2009) 
ne sont relativement abondantes en Europe que durant le Jurassique. On les trouve cependant dans 
le registre fossile de cette partie du monde dès le Trias, et elles ne le quittent progressivement qu’au 
cours du Crétacé. Dans le Jurassique français et européen, c’est surtout la famille des 
Pachypteridées qui est très présente, principalement avec les genres Cycadopteris et Pachypteris, ce 
dernier n’ayant pas été rencontré dans ce travail. Les Corystospermales ont toujours constitué un 
élément minoritaire de la flore, avec un nombre d’espèces limité quelque soit la période, bien que 
les fossiles de certaines d’entre elles puissent parfois être assez fréquents. C’est le cas en France 
pour Cycadopteris moretiana au passage du Jurassique moyen au Jurassique supérieur. 
La plupart des Corystospermales étaient probablement des arbustes ou des arbres de taille 
variable (Taylor et al. 2009), leurs feuilles ressemblaient fortement à des frondes pluripennées de 
fougères. Leur reproduction s’effectuait par le biais d’ovules simplement protégés par une cupule. 
Cependant, les structures reproductrices des espèces européennes sont assez mal connues. 
 Les espèces identifiées dans ce travail sont Cycadopteris moretiana et Cycadopteris sp. 
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Genre Cycadopteris 
ZIGNO 1853b 
 
1846 Odontopteris BRONGNIART : Kurr, p. 12. 
1853 Cycadopteris ZIGNO 1853b : Zigno, p. 349. Diagnose. 
1858 Odontopteris (ex parte) : Quenstedt, p. 800. 
1858 Neuropteris (ex parte) : Quenstedt, p. 800. 
1861 Cycadopteris ZIGNO 1853b : Zigno, p. 580.  
1864 Neuropteris (ex parte) : Schenk, p. 300. 
1868 Cycadopteris ZIGNO 1853b : Zigno, p. 151.  
1869 Lomatopteris SCHIMPER 1869 : Schimper, p. 472. Diagnose. 
1869 Cycadopteris SCHIMPER 1869 : Schimper, p. 487.  
1873 Lomatopteris SCHIMPER 1869 : Saporta, p. 391.  
1873 Cycadopteris ZIGNO 1853b : Saporta, p. 417.  
1982 Cycadopteris ZIGNO 1853b : Barale, p. 11. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Cycadopteris brauniana ZIGNO 1853b 
 Étymologie : Zigno (1853b, 1861) n’a pas défini l’étymologie de ce genre. Cependant ont 
peut supposer qu’il est constitué du préfixe Cycado- dérivé du genre actuel Cycas, et du suffixe -
pteris (πτέρις) signifiant « fougère » en grec ancien. 
 Diagnose émendée (Barale 1982) : Fronde coriace uni- ou bipennée, probablement caduque. 
Rachis principal non bifurqué portant des pennes ou des pinnules insérées sur la face supérieure du 
rachis en disposition opposée à subopposée. Pinnules caractéristiques à bord anadrome contracté et 
bord basal catadrome décurrent sur le rachis porteur; parfois bord catadrome auriculé. Nervation des 
pinnules noyée dans le mésophylle ou superficielle consistant en une nervure médiane n’atteignant 
jamais le sommet de la pinnule, avec le plus souvent des nervures latérales bifurquées émises de la 
principale sous un angle aigu. Frondes bipennées caractérisées parfois par la présence de pinnules 
interpennaires. Substance du limbe très épaisse avec des bords primitivement arrondis. Sur la face 
inférieure de chaque pinnule présence d'un épaississement marginal continu, avec ou sans repli sur 
la zone stomatique, donnant lieu à une empreinte caractéristique. Cuticule de l'épiderme supérieur 
toujours plus épaisse que celle de l'épiderme inférieur sauf au niveau de l’épaississement marginal 
et à l'emplacement de la nervation. Frondes hypostomatiques. Appareils stomatiques répartis dans 
les cryptes, absents sur la bordure marginale épaissie des pinnules et tentant d'éviter les nervures. 
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Cryptes stomatiques toujours situées dans un plan inférieur par rapport à celui contenant 
l’épaississement marginal et les nervures. Appareils stomatiques haplochéiles monocycliques 
incomplètement amphicycliques constitués par 5, 6 ou 7 cellules annexes superficielles à faces 
périclines plus ou moins bombées en forme de papille conférant à celles-ci une disposition 
imbriquée. Présence de base de trichrome dans les cryptes stomatifères ainsi que sur les nervures, 
en quantité variable. 
 Remarques : Ce genre, l’un des plus communs au Jurassique, mettra pourtant du temps à 
s’imposer, bien que Zigno (1853b) l’ait très clairement défini dès le départ. Le critère essentiel 
permettant de le reconnaître, outre la forme des frondes, est la présence d’un épaississement 
marginal. Ce critère a l’avantage de très bien se conserver même sur les plus mauvaises empreintes, 
et ne nécessite que de pouvoir observer la face inférieure des pinnules. La détermination spécifique 
est en revanche plus complexe, car elle doit nécessairement s’appuyer sur les caractères 
cuticulaires. En effet, on ne peut se fier à la macromorphologie, car ses frondes peuvent présenter 
une forte hétérophyllie ainsi que l’a démontré Barale (1982). Les Cycadopteris moretiana, C. 
burgundica et C. balduini tous sensu Saporta (1873) et provenant d’Étrochey sont en effet une seule 
et même espèce (C. moretiana), malgré des différences marquées concernant la forme de leurs 
frondes respectives. 
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Cycadopteris moretiana 
(BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 
Planche I, fig. A–F ; planche XI, fig. A-G ; planche XII A–H. 
 
1849 Pecopteris moretiana BRONGNIART 1849 : Brongniart, p. 105. Nom uniquement (Nomen 
nudum). 
1873 Lomatopteris moretiana (BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 396, pl. 51, 
fig. 4–6, pl. 52, fig. 1–5. Diagnose. 
1873 Lomatopteris burgundica (BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 400, pl. 54, 
fig. 1–4. Diagnose. 
1873 Lomatopteris balduini (BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 403, pl. 53, fig. 
1–5. Diagnose. 
1978 Cycadopteris moretiana (SAPORTA 1873) BARALE 1978 : Barale, p. 55, texte-fig.7, pl. 
17–24. Nouvelle combinaison. 
1982 Cycadopteris moretiana (SAPORTA 1873) BARALE 1982 : Barale, p. 33. Diagnose 
émendée. 
 
 Holotype : Cycadopteris brauniana ZIGNO 1853b 
 Étymologie : Le nom d’espèce moretiana dérive du nom du colonel Moret qui a envoyé les 
premiers échantillons de cette espèce à Brongniart, qui lui dédia l’espèce (Saporta, 1873, p. 399). 
 Diagnose émendée (Barale, 1982) : Fronde linéaire, pétiolée, uni- ou bipennée de 
dimension variable (moyenne observée : 150 x 30 mm). Pennes insérées sur le rachis principal 
suivant un angle toujours inférieur à 90° et en disposition opposée à subopposée. Pinnules insérées 
sur la face supérieure du rachis, à bord basal anadrome contracté et bord basal catadrome décurrent 
ou lobulé. Contour général arrondi ; dimension moyenne des pinnules 1,5 – 3 mm de long x 2 – 3 
mm de large. Bords latéraux des pinnules contiguës libres ou pinnules empiétant un peu les unes sur 
les autres. Parfois présence d'une ou deux paires de pinnules interpennaires. Pinnules caractérisées 
sur leur face inférieure d'un épaississement marginal de 500 à 900 µm de large. Épaississement 
marginal ayant, en général, sa valeur maximale vers le sommet de la pinnule et diminuant 
progressivement de largueur pour atteindre environ 200 µm (parfois moins) vers l'insertion de la 
pinnule sur le rachis. Une seule nervure médiane visible sur la face inférieure de chaque pinnule, 
toujours bien marquée à la base de cette dernière, ou plus ou moins noyée dans le mésophylle vers 
le sommet. Cuticule de l'épiderme supérieur épaisse (25 – 35 µm) (mesurée dans les plis). Cellules 
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de l'épiderme supérieur de forme variable, à parois périclines bombées en forme de papilles (stries 
ou zone faiblement cutinisée de forme ronde ou ovale marquant le sommet d'une papille). Parois 
anticlines présentant des épaississements angulaires de 5 – 10 µm de long. Appareils stomatiques et 
trichomes absents. Cuticule de l'épiderme inférieur moins épaisse (12 µm) que celle de l'épiderme 
supérieur excepté au niveau de l’épaississement marginal ainsi qu'a l'emplacement de la nervure 
médiane (20 – 35 µm). Épaississement marginal surplombant la zone stomatique avec un 
débordement de 100 – 200 µm. Cellules épidermiques situées au niveau de l’épaississement 
marginal et à l'emplacement de la nervure médiane morphologiquement identiques à celles de 
l'épiderme supérieur. Cellules épidermiques des cryptes stomatifères de forme variable ; parois 
périclines non papilleuses. Appareils stomatiques situés en général entre la nervure médiane et 
l’épaississement marginal. Parfois appareils stomatiques situés à l'emplacement de la nervure 
médiane vers le sommet de la pinnule. Appareils stomatiques haplochéiles monocycliques, 
incomplètement amphicycliques, constitués par 5, 6 ou 7 cellules annexes ; parois périclines des 
cellules annexes légèrement bombées en forme de papilles. Cellules de garde faiblement cutinisées 
ayant une position superficielle. Présence de bases de poils sur la nervure médiane ainsi que dans 
les cryptes stomatifères. Pilosité d'environ 1500 / mm², plus grande sur la nervure médiane que sur 
la zone stomatique. Base de poil typique sous la forme d'une protubérance de 30 µm de long 
terminée par une sorte de capuchon à bord épaissis ; parfois, base de poil limitée à une couronne 
fortement cutinisée. Cellules épidermiques du rachis rectangulaires ou trapézoïdales au moins trois 
fois plus longues que larges, disposées en files longitudinales. Appareils stomatiques et trichomes 
absents. 
Matériel étudié : Quatre spécimens provenant d’Étrochey, Côte-d’Or (GR/PC.1799, 1800, 
1801 et 1802). Le spécimen 1799 correspond à la forme burgundica, jadis décrite sous le nom C. 
burgundica ; les autres spécimens correspondent à la forme moretiana typique. Trois spécimens 
provenant d’Arc-en-Barrois, Côte-d’Or (IGR-6101, 6114, 6115). 
 Description : Spécimen GR/PC.1799. Base de fronde linéaire unipennée, pétiolée, 
d’environ 220 mm de long par 50 mm de large avec un pétiole de 60 mm de long par 4–5 mm de 
large, préservée sous forme d’empreinte avec cuticule. Rachis principal faisant 2–4 mm de large. 
Pennes subopposées, linéaires, insérées à environ 80° sur le rachis principal. Présence ponctuelle de 
pinnules intercalaires entre deux pennes. Pennes faisant environ 15–25 mm de long par 5–8 mm de 
large, portant 1–3 rangs de pinnules à la base, insérées de façon alterne à subopposée, plus une 
pinnule terminale de grande dimention en position apicale, représentant parfois les deux tiers de la 
longueur de la penne. Pinnules latérales ou intercalaires insérées par toute leur base sur le rachis 
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primaire ou secondaire, de forme arrondie, à marge entière, généralement à peine plus longue que 
large malgré quelques exceptions, faisant 3–5 mm de long par 4–5 mm de large. Pinnules terminales 
de forme généralement ovoïde, à base souvent asymétrique, à apex arrondi, faisant 10–17 mm de 
long par 5–8 mm de large.  
 Spécimen GR/PC.1800. Base de fronde linéaire unipennée, pétiolée, d’environ 105 mm de 
long par 25 mm de large avec un pétiole de 45 mm de long par 2–3 mm de large, préservée sous 
forme d’empreinte avec cuticule. Rachis principal faisant environ 2 mm de large. Pennes alternes, 
linéaires, insérées à environ 70–80° sur le rachis principal. Présence ponctuelle de pinnules 
intercalaire entre deux pennes. Pennes faisant environ 8–12 mm de long par 3–4 mm de large, 
portant 2–3 rangs de pinnules à la base, insérés de façon alterne à subopposée, plus une pinnule 
terminale de dimention comparable en position apicale. Pinnules latérales ou intercalaires insérées 
par toute leur base sur le rachis primaire ou secondaire, de forme arrondie, à marge entière, 
généralement à peine plus longue que large malgré quelques exceptions, faisant 2–3 mm de long par 
2–3 mm de large. Pinnules terminales de forme généralement ovoïde, à base souvent asymétrique, à 
apex arrondi, faisant 4–5 mm de long par 2–4 mm de large. 
 Spécimen GR/PC.1801 et 1802. Description non reproduite, car très similaire à celle du 
spécimen GR/PC.1800, avec quelques variations mineures de dimentions. Le spécimen 1801 est la 
partie teminale d’une fronde, et le spécimen 1802 la partie médiane. 
Spécimen IGR-6101. Portion de fronde linéaire bipennée, d’environ 36 mm de long par 24 
mm de large, préservée partiellement sous forme d’empreinte 3D sans cuticule, et partiellement 
sous forme de silicification en 3D. Rachis principal faisant environ 3 mm de large, couvert de 
trichomes, peu denses, dont on ne voie que les bases en microscopie électronique. Pennes alternes à 
sub-opposées, linéaires, insérées à environ 70–80° sur le rachis principal. Pennes faisant jusqu’a 
13–14 mm de long par 5–7 mm de large, portant 2–3 rangs de pinnules à la base, plus une pinnule 
terminale, plus grande, en position apicale. Pinnules latérales insérées par toute leur base sur le 
rachis, de forme arrondie, à marge entière, généralement à peine plus longue que large malgré 
quelques exceptions, faisant généralement 2–3 mm de long par 2–3 mm de large. Pinnules 
terminales de forme généralement ovoïde, à base souvent asymétrique, à apex arrondi, faisant 4–6 
mm de long par 2–4 mm de large. Pinules présentant sur leur face inférieure une seule nervure 
centrale terminant sa course avant l’apex de la pinule. Épiderme supérieur constitué uniformément 
de cellules épidermiques ordinaires polygonales de taille très régulière et mesurant environ 30–35 
µm de diamètre. Épiderme inférieur présentant une zone stomatique comprenant l’ensemble de la 
face inférieure à l’exception de l’emplacement des nervures et de l’épaississement marginal typique 
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du genre. Zone stomatique densément couverte d’appareils stomatiques et de trichomes, dont seuls 
les bases sont visibles en microscopie électronique. Appareils stomatiques absents aux niveaux des 
nervures, mais trichomes présents. Appareils stomatiques protégés par un anneau probablement 
formé par les cellules subsidaires qui peuvent, comme les cellules épidermiques ordinaires, 
présenter un trichome. 
 Spécimen IGR-6114. Fragments de penne préservée partiellement sous forme d’empreinte 
3D sans cuticule, partiellement sous forme de silicification en 3D. 
Spécimen IGR- 6115. Pinnule isolée préservée sous forme d’empreinte. 
 Remarques : Cette espèce est l’une des plus courantes en France. Par ailleurs, elle présente 
une hétérophyllie très marquée, et doit donc être identifiée nécessairement sur les caractères 
cuticulaires. Parmis les spécimens étudiés provenant d’Étrochey, coexistent deux formes décrites 
précédemment sous deux noms d’espèces différents (voir les remarques du genre ci-dessus), 
aujourd’hui rassemblées sous le seul nom de C. moretiana suite au travail de Barale (1982). Par 
ailleurs, l’épaissisement marginal de tous ces spécimens est peu visible à cause du mode de 
préservation, mais s’observe facilement sur les empreintes sans cuticules, ou à la loupe binoculaire. 
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Cycadopteris sp. 
Planche VII, fig. E, F. 
 
Matériel étudié : Un spécimen provenant de Mamers, Sarthe (MHNLM-2003.1.4861). 
 Description : Spécimen MHNLM-2003.1.4861. Penne isolée d’environ 36 mm de long, par 
8 mm de large, mal préservée. Pinnules subopposées, insérées sur le rachis par toutes leurs bases, 
faisant environ 2–5 mm de long par 1–3 mm de large sur ce spécimen. Marge des pinnules 
fortement épaissie, nervation non préservée. 
Remarques : Cet échantillon du musée du Mans possède les caractéristiques 
macromorphologiques de C. moretiana, mais les espèces de ce genre présentant souvent une forte 
hétérophyllie, il ne peut être attribué avec certitude à cette espèce en l’absence des caractères 
cuticulaires ou d’identifications antérieures de cette espèce dans ce gisement. 
Il faut également signaler que des spécimens de Cycadopteris sp. de cette flore ont 
précédement étés identifiés en tant que Lomatopteris desnoyersii par Saporta (1873, p. 414). Ceux-
ci sont actuellement conservés dans les collections du MNHN. Je doute très fortement de la validité 
de cette espèce, qui est probablement un synonyme de C. moretiana, c’est pourquoi je n’ai pas 
repris cette dénomination pour le spécimen du musée Vert du Mans. 
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IV.3.3.2 – Les Cycadales 
 
 Les Cycadales  sont un ordre de plantes aujourd’hui relictuelles, mais relativement 
communes dans le registre fossile de plusieurs époques. Parfois, les Bennettitales sont rapprochées 
des Cycadales au sein des Cycadophytes (e.g. Wieland 1906, 1916), mais ce rapprochement est 
depuis longtemps considéré comme invalide (e.g. Hilton et Bateman 2006). En effet, les structures 
reproductrices de ces deux groupes sont très différentes (voir parties IV.2.2 et IV.3.4.6). 
Les cycadales sont des plantes à port herbacé ou arborescent, ressemblant superficiellement 
à des fougères ou à de petits palmiers au tronc trapu. Elles ont une croissance principalement 
monopodiale, du moins chez les sujets jeunes, mais présentent parfois des ramifications à l’apex 
(sujets âgés) ou un bourgeonnement à la base. Leurs feuilles sont généralement unipennées, de 
grande taille, et disposées en couronne à l’apex suivant une phyllotaxie spiralée. Elles se 
reproduisent grâce à des strobiles, mâles ou femelles, portés par des individus différents (plantes 
dioïques strictes). Une description détaillée des différentes parties végétatives comme reproductives 
des Cycadales  actuelles, ainsi qu’un aperçu de différentes espèces de cet ordre de plante a été écrit 
par Withelock (2002). Pour les espèces fossiles mésozoïques (crétacées), on peut se référer à 
Watson et Cusack (2005). 
Les espèces actuelles de Cycadales ont une distribution tropicale à équatoriale, à l’exception 
de quelques espèces vivant sous un climat tempéré chaud, et sont présentes sur tous les continents 
sauf l’Europe et l’Antarctique. Ce groupe a connu son maximum de diversification au cours du 
Mésozoïque, et plus particulièrement durant le Jurassique. Cependant, les espèces actuelles sont le 
produit d’une rediversification tardive, datant pour l’essentiel de la seconde moitié du Néogène 
(Nagalingum et al. 2011). Les espèces actuelles ne représentent donc pas la diversité passée, 
notament jurassique, de ce groupe. 
 
 Ce groupe n’a été identifié que par deux taxons, Becklesia maulnyi et Nilssonia sp., chacun 
connu via un unique spécimen. 
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Genre Becklesia 
SEWARD 1895 
 
1895 Becklesia SEWARD 1895 : Seward, p. 179. Description de l’espèce type uniquement. 
1969 Becklesia SEWARD 1895 : Watson, p. 244. 
1976 Becklesia SEWARD 1895 : Oldham, p. 450. 
2005 Becklesia SEWARD 1895 : Watson et Cusack, p. 20. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Becklesia anomala SEWARD 1895 
 Étymologie : Le terme Becklesia dérive du nom de M. Beckles, qui a fournit au British 
Museum plusieurs échantillons appartenant à ce genre (Seward, 1895, p. 179). 
 Diagnose emendée (Watson et Cusack, 2005) : « Leaf pinnate ; linear leaflet simple or 
forked having cuticle of cycadalean type with haplocheilic stomata. Stomata occurring in two 
parallel, longitudinal grooves separated by a non-stomatal band on the abaxial surface of the 
pinna ». 
[Feuilles pennées; folioles linéaires simples ou bifurquées ayant une cuticule de type 
cycadéun avec des stomates haplochéiles. Présence des stomates dans deux cryptes stomatiques 
parallèles et longitudinales séparées par une bande non-stomatique sur la face abaxiale des 
pinnules]. 
 Remarques : Seward (1895) n’a pas donné de diagnose générique, mais uniquement la 
description de l'espèce type. 
Le genre Becklesia, bien que rare, est très facile à identifier par la présence de deux sillons 
stomatiques parallèles sur la face inférieure des pinnules. Ainsi, même lorsque la préservation ne 
permet pas d’observer la cuticule, ce genre peut souvent être identifié grâce à ce seul détail qui lui 
est propre, et par conséquent extrêmement discriminant. 
 Cette caractéristique est l’une des formes les plus extrêmes d’adaptation à un milieu 
xérophyte, permettant aux espèces de ce genre de s’adapter à des milieux particulièrement difficiles 
du point de vue du stress hydrique. Ainsi, B. anomala, le type du genre, vivait probablement dans 
les marais côtiers saumâtres, et B. maulnyi, vraisemblablement sur des dunes côtières. 
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Becklesia maulnyi 
LE COULS et al. 2016 
Annexe 1. 
 
 Matériel étudié : Un échantillon (MHNLM 2003.1.4962) contenant une couronne de 
feuilles, issue de la collection du musée vert du Mans et provenant de l’Oxfordien inférieur 
d’Écommoy. 
 Description et remarques : Se reporter à l’article dédié à cette espèce (Le Couls et al. 
2016), dont le manuscrit est présent en annexe 1. 
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Genre Nilssonia 
A. T. BRONGNIART 1825b 
 
1825b Nilsonia BRONGNIART 1825b : Brongniart, p. 210. Description de l’espèce type 
uniquement. 
1964 Nilssonia BRONGNIART 1825b : Harris, p. 32. Description informelle. 
2005 Nilssonia BRONGNIART 1825b : Watson et Cusack, p. 20. Diagnose emendée. 
 
 Espèce type : Nilssonia brevis BRONGNIART 1825b 
 Étymologie : Le terme Nilssonia dérive du nom du Professeur Nilsson, qui a fourni les 
premiers échantillons connus de ce genre à A. Brongniart pour étude. 
 Diagnose emendée (Watson et Cusack, 2005) : « Whole leaf linear to oblanceolate. Lamina 
attached to upper edge of rachis, concealing rachis from above. Lamina entire or cut transversely 
into segments. Veins simple, numerous, parallel, ending at distal margin. Resin bodies often present 
between veins. Stomata confined to abaxial surface, scattered between veins; guard cells thinly 
cutinised, exposed or sunken; subsidiary cells variable in number, more or less distinguished from 
ordinary epidermal cells, sometime each bearing a surface papilla. Unicellular trichome bases with 
circular scars scattered over abaxial surface ». 
[Feuille linéaire a oblancéolée. Limbe attaché aux bords supérieurs du rachis, occultant 
celui-ci lorsque la feuille est vue de dessus. Limbe entier ou découpé transversalement en plusieurs 
segments. Nervures simples, nombreuses, parallèles, terminant leurs courses sur la marge distale. 
Corps résineux souvent présents entre les nervures. Appareils stomatiques confinés à la face 
abaxiale, et dispersés entre les nervures ; cellules de garde finement cutinisées, pouvant être visibles 
ou cachées ; cellules subsidiaires en nombre variable, plus ou moins distinctes des cellules 
épidermiques ordinaires, portant parfois une papille à leur surface. Bases de trichomes 
unicellulaires, avec des cicatrices circulaires, et dispersés sur la face abaxiale]. 
 Remarques : Ce nom de genre possède deux orthographes qui coexistent de fait : Nilsonia 
et Nilssonia. Cependant, seule la seconde, avec deux « s », est valide (Herendeen 2015) : Brongniart 
a originellement utilisé la variante avec un seul « s » du fait d’une erreur sur le nom du Professeur 
Nilsson. Le code de nomenclature autorisant les corrections typographique ou orthographique, seul 
la variante Nilssonia est valide. 
 Par ailleurs, certains auteurs considèrent le genre Nilssonia non comme une cycadale, mais 
comme une Nilssoniale, un ordre de gymnospermes séparé des Cycadales. Cependant, même si 
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certaines reconstitutions leur attribuent des structures reproductrices proches de celles des 
Bennettitales, leur anatomie cuticulaire est clairement cycadéenne, aussi bien au niveau des cellules 
épidermiques ordinaires, que des stomates qui sont haplochéiles (Watson et Cusack 2005). 
 
 
Nilssonia sp. 
Planche XVIII, fig. C–E. 
 
 Matériel étudié : Un échantillon (MHNLM 2008.12.575) contenant trois fragments de 
feuilles, issue de la collection du musée vert du Mans et provenant du Callovien supérieur de 
Sainte-Scolasse-sur-Sarthe. 
 Description : Spécimen MHNLM 2008.12.575. Empreintes de fragments de parties 
médianes de feuilles unipennées, au nombre de trois, mesurant 42 à 70 mm de long pour environ 25 
mm de large. Ces trois fragments ont un rachis fin, qui mesure environ 1–2 mm de large. Les 
folioles sont généralement triangulaires, longs de 10–13 mm, et de largeur variable : pour deux des 
fragments, elle est faible (3,5–9,0 mm), pour le dernier en revanche elle est plus importante (13,0–
15,8 mm). Les folioles sont insérées sur le rachis par toute leur base, présentent un apex arrondi, 
souvent légèrement falqué, obtus ou aigu suivant la largeur de la foliole. Leur nervation est fine, 
dense, et sub-parallèle, comptant environ 32 nervures par centimètre linéaire près du rachis. 
 Remarques : Il s’agit à ma connaissance du seul spécimen français de Nilssonia connu au 
Jurassique moyen, bien que ce genre soit plus fréquent à cette époque au nord de l’Europe 
(Brongniart 1825b, Harris 1964). 
 Par ailleurs, ce spécimen ressemble fortement au niveau macromorphologique au Nilssonia 
kendalli décrit par Harris (1964, p. 55), sans qu’il soit possible d’être tout à fait affirmatif en raison 
de l’absence de cuticule sur le spécimen français, et dans une moindre mesure en raison de l’âge 
plus récent de ce fossile. 
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IV.3.3.3 – Les Ginkgoales 
 
 Les Ginkgoales sont un ordre ancien de gymnospermes aujourd’hui restreint à une seule 
espèce panchronique, Ginkgo biloba L., dont l'aire de répartition naturelle en Asie du Sud-Est est 
très limitée. Dans le registre fossile, les plus anciens représentants de cet ordre datent du Permo-
Carbonifère et proviennent du Gondwana (Zhou 2009), mais leur lignée pourrait être plus ancienne 
encore. Cependant, ces formes primitives sont souvent difficiles à interpréter, et restent de ce fait 
douteuses (Taylor et al. 2009). 
De tout temps, les Ginkgoales n’ont été qu’un élément minoritaire de la flore d’Europe 
occidentale, bien qu’elles fûrent plus diversifiées et largement réparties dans le passé, et tout 
particulièrement durant le Mézozoïque. Ainsi, les terrains jurassiques français comportent plusieurs 
espèces de Ginkgoales, appartenant souvent au genre Baiera, ou parfois à d’autres. En effet, le 
Jurassique est la période où ce groupe est à sont apogée, avec de nombreuses espèces décrites 
partout dans le monde et notamment en Europe. 
Tout comme l’espèce actuelle, les Ginkgoales fossiles étaient vraisemblablement des arbres 
de grande taille, ou tout au moins des plantes ligneuses. Leurs feuilles sont généralement pétiolées, 
avec un limbe soit simple, soit uni- ou plurilobé ; dans ce dernier cas, il se divise toujours 
dichotomiquement, parfois plusieurs fois. Les feuilles présentent une nervation souvent assez fine, 
sub-paralèle à divergente, qui se divise de façon dichotome, et pouvant très rarement comporter 
quelques anastomoses. 
L’appareil reproducteur femelle est constitué d’ovules nus, généralement par paires, situés 
aux extrémités d’un pétiole. Leur fécondation est zoïdogame, autrement dit les anthérozoïdes libérés 
par le pollen sont mobiles et doivent nager vers l’ovule grâce à leur flagelles multiples pour le 
féconder. Ce mode de reproduction n’est partagé que par les Cycadales dans la flore actuelle. Les 
structures reproductives mâles sont des cônes non lignifiés, portant des étamines. 
 
 Deux espèces appartenant à ce groupe ont été identifiées dans ce travail : ?Eretmophyllum 
sp. et ?Baiera sp.  
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Genre Baiera 
BRAUN 1843 
 
1843 Baiera BRAUN 1843 : Braun, p. 15. Diagnose. 
1936 Baiera BRAUN 1843 : Florin, p. 105. Diagnose émendée. 
1974 Baiera BRAUN 1843 : Harris, p. 29. 
 
 Espèce type : Baiera dichotoma BRAUN 1843 
 Étymologie : Ce genre dérive du nom de J. J. Baier, un botaniste allemand du début du 
XVIII
ème
 siècle. 
 Diagnose émendée (Florin 1936 ; traduction en anglais d’après Harris 1974) : « Leaf as a 
whole with a clearly differentiated petiole and a lamina with more or less semicircular to broadly 
triangular outline, lamina deeply divided (over 2/3) into primary lobes arranged in two groups, 
lobes at least once and usually repeatedly divided to near base. All ultimate lobes narrow and more 
or less linear, with not more than two to four parallel veins at one leave ». 
[Feuille pétiolée, au pétiole nettement différencié. Contour du limbe plus ou moins semi-
circulaire à triangulaire. Limbe profondément divisé (plus de 2/3) en deux groupes de lobes 
primaires, à leurs tours subdivisés une à plusieurs fois dès leurs bases. Lobes ultimes étroits et plus 
ou moins linéaires, avec au plus deux à quatre veines parallèles]. 
 Remarques : Parmis les Ginkgoales, ce genre est l’un des plus courants dans le Jurassique 
européen. Ses fossiles sont connus presque exclusivement sous forme d’impression / compression, 
généralement en relation avec un milieu de dépôt très calme (e.g. région de Chateauroux en 
France (Saporta 1884)). En effet, ses feuilles très découpées semblent trop fragiles pour être 
préservées sans fragmentation importante dans des faciès de plus fort hydrodynamisme. 
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?Baiera sp. 
Planche XIII, fig. A–B. 
 
 Matériel étudié : Deux spécimens (fragments de feuilles) provenant d’Arc-en-Barrois, 
Côte-d’Or (IGR-6134 et 6248). 
 Description : Spécimen IGR-6134. Empreinte d’un fragment de limbe, ramifié 
dichotomiquement près de la base de la partie préservée, long de 23 mm et large de 1 mm environ. 
Nervation parallèle, très fine et dense. 
Spécimen IGR-6248. Empreinte d’un petit fragment de limbe mal préservé, ramifié 
dichotomiquement, long de 12 mm et large de 1 mm environ. La nervation est peu marquée, mais 
elle semble parallèle. 
 Remarques : Ces deux spécimens sont attribués au genre Baiera, avec doute, sur la base de 
la présence de la dichotomie du limbe et de la nervation parallèle, et des dimensions du fossile qui 
en font un fragment probable d’une feuille plus grande et plusieurs fois divisée, typique du genre 
Baiera. 
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Genre Eretmophyllum 
THOMAS 1913 
 
1913 Eretmophyllum THOMAS 1913 : Thomas, p. 259. Diagnose. 
1974 Eretmophyllum THOMAS 1913 : Harris, p. 56. Diagnose émendée. 
1987 Eretmophyllum THOMAS 1913 : Gomolitsky, p. 127. 
1992 Eretmophyllum THOMAS 1913 : Thévenard, p. 88. 
 
 Espèce type : Eretmophyllum pubescens THOMAS 1913 
 Étymologie : Eretmophyllum derive de Eretmo- (έρετμόν), la rame en grec ancien, et -
phyllum (φύλλον), la feuille, à cause de la forme foliaire des plantes de ce genre. 
 Diagnose émendée (Harris 1974) : « Leaf shed individually at base of petiole. Leaf entire, 
oblanceolate to almost linear, symmetrical or slightly falcate. Apex wave, or retuse, or obtuse or 
rounded, sometimes asymmetrical. Lamina gradually narrowing below and merging with petiole. 
Margins of lamina at leaf base often thickened. Veins distant, dichotomizing in basal portion of 
lamina, parallel above but converging slightly near apex. Veins ending separately at apical margin. 
Round to spindle-sharped resin bodies often present. Cuticule amphistomatic or with stomata 
mostly confined to lower side. Epidermal cells quadrate or polygonal, with straight or wavy 
anticlinal walls, surface walls flat or with median thickening or papilla. Unicellular trichromes 
sometimes present. Lower cuticle showing stomatal and non-stomatal strips. Stomata in stomatal 
strips scattered or arranged in longitudinal rows. Guard cells thinly cutinized, surrounding by ring 
of regularly arranged haplocheilic subsidiary cells ». 
[Feuille présentant un point d’abscission naturel à la base du pétiole. Feuille entière, presque 
linéaire à oblancéolée, symétrique ou légèrement falquée. Apex ondulé, morcelé, obtus arrondi, ou 
encore parfois asymétrique. Limbe se rétrécissant progressivement à la base et fusionnant avec le 
pétiole. Marges du limbe souvent épaissies à sa base. Nervures éparses, se dichotomisant dans la 
portion basale du limbe, parallèles par la suite, mais convergent légèrement vers l’apex. Nervures se 
terminant séparément sur la marge apicale. Présence fréquente de corps résineux arrondis ou 
fusiformes. 
Cuticule amphistomatique ou présentant des appareils stomatiques majoritairement confinés 
sur la face inférieure. Cellules épidermiques quadrangulaires ou polygonales, à parois anticlinales 
droites ou ondulées, à surface plate présentant parfois un épaississement médian ou une papille. 
Présence potentielle de trichomes unicellulaires. Cuticule de la face inférieure montrant une 
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alternance de bandes stomatiques et non-stomatiques. Appareils stomatiques d’une bande dispersés 
ou arrangés en files stomatiques. Cellules de gardes finement cutinisées, entourées par un anneau 
régulier de cellules subsidiaires (appareils stomatiques de type haplochéïle)]. 
 Remarques : Le genre Nehvizdya est également parfois utilisé pour décrire des Ginkgoales 
crétacées pouvant entrer dans la diagnose d’Eretmophyllum (e.g. Gomez et al. 2000). Je pense, 
conformément à l’opinion de Kvaček (1999), que le seul genre valide reste Eretmophyllum, aussi 
bien au Jurassique qu’au Crétacé, car on ne peut établir un nouveau genre sur une différence aussi 
mineure que la présence, ou non, de papille sur les cellules subsidaires ; une telle diffférence justifie 
simplement l’existence d’espèces différentes. 
 
 
?Eretmophyllum sp. 
Planche XIII, fig. C–D. 
 
 Matériel étudié : Deux spécimens (fragments de feuilles) provenant d’Arc-en-Barrois, 
Côte-d’Or (IGR-6116 et 6117). 
 Description : Spécimen IGR-6116. Empreinte de feuille simple, entière, dont il ne subsite 
presque que l’empreinte. Son limbe est de forme oblongue, à marges sub-parallèles, et mesure 18 
mm de long par 3 mm de large. L’apex est obtus et arrondi, mais également légèrement morcelé. 
Son pétiole est mince, court, et déporté vers l’une des marges ; il mesure 3 mm de long pour 1 mm 
de large. La nervation est très peu lisible sur ce spécimen, mais semble a priori de même densité que 
celle du spécimen suivant. 
Spécimen IGR-6117. Empreinte de feuille simple, sub-entière, dont il ne subsite également 
presque que l’empreinte. Il lui manque une partie de l’apex et probablement la base du pétiole. Son 
limbe est de même forme que celui du spécimen précédent, mais est nettement plus large : il mesure 
21 mm de long pour 5–6 mm de large. La partie préservée de son apex est également obtuse et 
arrondie. Le pétiole est peu visible, mais court (3 mm préservé), mince (1mm), et également déporté 
vers l’une des marges. La nervation n’est lisible que sur une partie sur fossile mais comporte au 
moins 9 nervures subparallèles, contre probalement 12 à 15 au total compte tenu de l’espace restant. 
 Remarques : Il s’agit probablement de l’un des premiers Eretmophyllum décrits dans le 
Jurassique du bassin parisien. Le genre est en revanche connu, mais rare, dans les Grands Causses 
(Thévenard, 1992) et dans les lignites bajo-bathoniens du Yorkshire (GB) (Thomas 1913). 
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IV.3.4.4 – Les Gnetales 
 
 Les Gnetales sont un groupe mal connu dans le registre fossile, très minoritaire dans la flore 
actuelle, et considéré par certains auteurs comme potentiellement proche des Angiospermes dans le 
cadre de l’une des variantes de l’hypothèse anthophyte (e.g. Doyle et Donoghue 1992), et par 
d’autres comme proche des gymnospermes (hypothèse gnepine) (Hajibabaei et al. 2006). Ainsi, la 
position systématique de ce groupe a longtemps été très discutée (Doyle 1998), mais le consensus 
actuel les rapproche plutôt des conifères (Bowe et al. 2000). Ce groupe comprend un seul et unique 
ordre, les Gnétales, trois familles, les gnétacées, les éphedracées et les welwitschiacées, comportant 
chacune un genre, respectivement Gnetum, Ephedra, et Welwitschia (Bowe et al. 2000). 
Les macrofossiles de Gnetales sont très rares dans le registre fossile quelque soit la période 
considérée, bien que des découvertes occasionnelles aient été faites (e.g. Kunzmann et al. 2009). 
Les plus anciens d’entre eux sont datés du Trias supérieur (Ash 1972). Les premiers pollens fossiles 
sont plus anciens encore bien qu’assez ambiguës, et sont connus dès le Permien (Taylor et al. 2009). 
Au Crétacé inférieur, ces pollens deviennent plus abondants et moins ambiguës (Taylor et al. 2009). 
 Ces végétaux sont très peu documentés à l’état fossile et pas du tout dans les terrains 
jurassiques de France.  
 
IV.3.3.5 – Les Pinales 
 
Les Pinales sont un ordre de Pinophytes correspondant aux conifères stricto sensu. 
Cependant, dans ce travail je place avec ce groupe une forme douteuse de conifère (au sens large) 
plutôt considérée actuellement comme une Pinale, mais qui pourrait également être proche des 
cordaïtes du Paléozoïque, il s’agit de Yuccites burgundiacus. 
 
 Les Pinales, qui regroupent aujourd'hui la majeure partie des Pinophytes, apparaissent 
probablement dès le Dévonien (Taylor et al. 2009). Cependant, les fossiles de conifères de 
morphologie moderne sont rares dans le registre fossile au Jurassique. On trouve plus fréquemment 
des fossiles aux feuilles courtes et trapues, généralement disposées en spirale autour de l'axe 
(Brachyphyllum, Pagiophyllum), ou opposées-décussées (Cupressinocladus). Les Pinales 
comportent aujourd’hui sept familles : les Pinacées, Araucariacées, Podocarpacées, Sciadopitacées, 
Cupressacées, Cephalotaxacées, et Taxacées. Dans le registre fossile, on peut y ajouter la famille 
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des Cheirolépidiacées, parfois appelée Himerelliacées, très présente dans le registre fossile 
jurassique et crétacé. 
Les Pinales, actuelles comme fossiles, sont toujours des plantes ligneuses et généralement de 
grands arbres, à croissance monopodiale. Les feuilles de conifères sont habituellement disposées en 
spirale, sauf exeptions (e.g. Cupressacées), et elles peuvent être classées en deux groupes 
principaux : des feuilles longues, fines, et aciculaires chez les pinacées, ou des feuilles 
généralement courtes, trapues, imbriquées et généralement en forme d’écaille chez les autres 
Pinales. Il faut noter cependant qu’il y a quelques exceptions : le genre Agatis (Araucariacées), par 
exemple, possède des feuilles simples, pétiolées, au limbe plat et large. 
 Les structures reproductrices des Pinales sont des cônes (ou strobiles) mâles et femelles, 
généralement lignifiés, parfois charnus (e.g. Taxacées, etc …). La plupart des conifères sont 
monoïques, c’est-à-dire qu’un même individu porte à la fois des cônes mâles et femelles, bien que 
certaines espèces soient dioïques (sexes séparés). Les cônes femelles sont constitués d’écailles 
disposées en spirale sur un réceptacle. Il existe deux types d’écailles, fusionnées chez certaines 
familles ou espèces : les écailles séminales (macrosporophylles), qui portent un ou plusieurs ovules, 
et les bractées, non fertiles mais ayant généralement un rôle protecteur. Les cônes mâles sont 
consitués quand à eux de microsporophylles, généralement insérées en spirales, portant sur leur face 
inférieure un ou plusieurs sacs polliniques.  
 
 Les Pinales jurassiques recensées dans ce travail sont assez diversifiées, avec trois espèces 
du genre Brachyphyllum, B. bruetii, B. desnoyersi. et B. sp., un Cupressinocladus, C. robusta., un 
Pagiophyllum non identifiable au niveau spécifique, et une espèce du genre Yucites, Y. 
burgundiacus. Ce groupe est l’un des plus abondants en nombre de restes fossiles, mais il reste 
assez pauvre en espèces identifiables, principalement par manque de caractères sur les rameaux 
feuillés. Ainsi, une centaine de spécimens ayant pu être récoltés pour B. bruetii, une dizaine pour B. 
desnoyersi, et quelques-uns pour les autres espèces. 
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Genre Brachyphyllum 
A. T. BRONGNIART 1828 
 
1828 Brachyphyllum BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 109. Nom et diagnose du genre, mais 
pas de l’espèce type. 
1837 Brachyphyllum BRONGNIART 1828 : Lindley et Hutton, pl. 188. Diagnose de l’espèce 
type. 
1979 Brachyphyllum (BRONGNIART 1828) LINDLEY et HUTTON 1836 : Harris, p. 4. 
Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Brachyphyllum mamillare (BRONGNIART 1828) LINDLEY et HUTTON 
1837. 
 Étymologie : Ni Brongniart (1828), ni Lindley et Hutton (1837), ni Harris (1979) n’ont 
défini l’étymologie de ce genre. Cependant, on peut remarquer qu’il est constitué du préfixe 
Brachy- (βραχύς) signifiant « court » en grec ancien, et du suffixe -phyllum (φύλλον) signifiant 
« feuille » dans cette même langue. 
 Diagnose émendée (Harris, 1979) : « Shoot, bearing leaves helically (spirally). Leaf 
composed of a basal cushion tapering into a small free part, length of the free part (upper surface 
beyond leaf cushion) or total height of the leaf is less than the width of the basal cushion ». 
 [Rameaux portant des feuilles insérées en hélice (en spirale). Feuille constituée d’un coussin 
basal qui se rétrécit en une petite partie libre, longueur de la partie libre (partie située au-delà du 
coussin basal) ou de la hauteur totale de la feuille inférieure à la largeur du coussin basal]. 
 Remarques: Contrairement à Harris (1974), je considère que A. Brongniart est bien l'auteur 
du genre car il a bien écrit à la fois le nom et la diagnose du genre. 
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Brachyphyllum bruetii 
[LE COULS et al. ?2017, article soumis le 30 mai 2017 mais non publié] 
Annexe 2 ; planche XVII, fig. E-H. 
 
1930 Brachyphyllum sp. : Bertrand, p. 143. 
1932 Brachyphyllum nepos SAPORTA 1873 (ex parte) : Bertrand in Bruet 1932, p. 140, pl. 9, fig. 
4. 
?2017 Brachyphyllum bruetii LE COULS et al. : Le Couls et al., article soumis le 30 mai 2017 
mais non publié. 
 
 Holotype : Spécimen IGR-6035c conservé à l’université de Rennes I. 
 Matériel additionnel : Spécimens IGR- PAL-6018, IGR- PAL-6030, IGR- PAL-6039, IGR- 
PAL-6040, IGR- PAL-6110b. 
 Étymologie : L’espèce est nommée en l’honneur d’Edmond Bruet, géologue bourguignon 
ayant découvert à Arc-en-Barrois (Haute-Marne) les principaux gisements contenant cette espèce.
 Diagnose (Le Couls et al. ?2017) : “Small heterophyllic leafy shoots with alternate 
branching at about 45°, 2–12 mm in diameter. Leaves scale-like to more or less pyramidal. Apex is 
weakly acute to obtuse, more or less rounded. Basal cushions are rhomboidal to hexagonal in the 
widest leafy axes. Stomata haplocheilic, imperfectly amphicyclic, numerous and irregularly 
oriented, and disposed in very irregular longitudinal rows on abaxial face, adaxial face unknown” 
[Petits rameaux feuillés hétérophylles, de 2 à 12 mm de diamètre, aux ramifications alternes 
à environ 45°. Feuilles en formes d’écailles à plus ou moins pyramidales. Apex faiblement aigu à 
obtus, plus ou moins arrondi. Coussins basaux romboïdaux à hexagonaux sur les rameaux feuillés 
les plus larges. Stomates haphochéiles, imparfaitement amphicycliques, nombreux, irrégulièrement 
orientés, et disposés en files très irrégulières sur la face abaxiale, face adaxiale inconnue]. 
 Matériel étudié : Cette espèce est connue uniquement à Arc-en-Barrois, plus de 150 
fragments de chaille (sur environ 250) contenant un ou plusieurs rameaux de Brachyphyllum bruetii 
ont étés étudiés. Quatre échantillons sont figurés sur la planche XVII, fig. E-H. 
 Description : Se reporter au manuscrit dédié à cette espèce, en annexe 2. 
 Remarques : Cette espèce est très proche de B. mamillare et de B. desnoyersii ; elle ne s’en 
distingue que par une morphologie intermédiaire entre les deux espèces sus-citées ainsi que des 
différences mineures au niveau de la cuticule (voir manuscrit dédié à cette espèce en annexe 2. 
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Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825a) SAPORTA 1878Planche III, fig. B–C ; planche V, fig. D–G, K ; planche 
IX, fig. A–G ; planche XXIII, fig. A–D. 
 
1825a Mamillaria desnoyersii BRONGNIART 1825a : Brongniart, p. 423, pl. 19, fig. 9–10. 
Diagnose. 
1873 Brachyphyllum nepos SAPORTA, p. 38. (Synonymie ultérieure). 
1878 Brachyphyllum nepos SAPORTA, p. 356, pl. 168, fig. 3–5, pl. 169, fig. 1, pl. 170, fig. 1–3. 
(Synonymie ultérieure). 
1878 Brachyphyllum desnoyersii (BRONGNIART) SAPORTA, p. 331, pl. 163, fig. 1–9, pl. 164, 
fig. 1–13. Nov. comb. Diagnose. 
1978 Brachyphyllum desnoyersii (BRONGNIART) SAPORTA, p. 200, pl. 73, fig. 1–4, text-fig. 
39–40. Diagnose émendée. 
1982 Brachyphyllum desnoyersii (BRONGNIART) SAPORTAp. 146, fig. 38–39, pl. 42, fig. 1–4. 
 
 Lectotype : Spécimen figuré par Brongniart (1825a), pl.19 fig. 9. 
 Étymologie : L’espèce est nommée en l’honneur de Jules Desnoyers, géologue normand 
ayant découvert les premiers spécimens attribués à cette espèce dans les environs de Mamers 
(Sarthe). 
 Diagnose émendée (Barale, 1981) : Axes principaux typiques, avec ou sans ramification, de 
8–20 mm de diamètre. Ramifications émises suivant un angle aigu (α ≈ 45°) et selon une 
disposition alterne. Coussinets foliaires de forme hexagonale ou rhomboïdale disposés en spirale 
(2/5 ou 3/8 suivant la largeur des axes). Feuille comparable à une pyramide courte. Apex se 
projetant sensiblement au milieu du coussinet foliaire ou en un point légèrement décalé du centre du 
coussinet mais en tous cas toujours dans le coussinet foliaire. Partie libre de la feuille marquée par 
un point saillant (corps résineux ?). À partir de ce point saillant présence de traces linéaires 
rayonnant en direction des angles du coussinet foliaire et déterminant des sortes de facettes tout 
autour de la partie libre de la feuille. Coussinet foliaire typique de 8–10 mm de long et 5–7 de large. 
Variations observées (3–10 mm de long, 3–8 mm de large). Cuticule de 4 µm d'épaisseur. Cellules 
épidermiques de forme rectangulaire de 20–60 µm de long et 20–30 µm de large. Parois anticlines 
de 2–4 µm de large. Parois anticlines situées aux angles des cellules toujours plus épaisses 
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qu'ailleurs. Parois périclines avec une zone centrale plus faiblement cutinisée de forme arrondie ou 
allongée. Cellules disposées en files plus ou moins régulières convergeant vers l'apex de la feuille. 
Appareils stomatiques an nombre de 25–30/mm² distribués en files régulières, mais parfois 
appareils stomatiques occupant une position intermédiaire entre les files. Files se dirigeant vers 
l'apex de la feuille. Files séparées par 1–5 cellules épidermiques. Dans une même file, appareils 
stomatiques parfois en contact par leurs cellules annexes. Files stomatiques non en relief, chaque 
appareil aromatique étant dans une cavité. Appareil somatique haplochéile arnphicyclique composé 
de 4 à 6 cellules annexes et d'une couronne régulière de cellules épidermiques. Orifice sus-
stomatique de forme ronde, ovale ou polygonale, de 20–40 µm de long. Cellules annexes 
caractérisées par une large papille occupant toute la largeur de la cellule mais n'atteignant presque 
jamais les parois de l'orifice sus-stomatique. Faible cutinisation des parois périclines des cellules 
annexes proches de l'orifice sus-stomatique (anneau clair au microscope contrastant avec l'anneau 
plus foncé correspondant aux papilles). Cellules de garde faiblement cutinisées parfois plus longues 
que l'oriﬁce sus-stomatique; ostiole ne dépassant jamais les contours de l'oriﬁce sus-stomatique. 
Présence de cellules hypodermiques rectangulaires de 50–80 µm de long x 25 µm de large.   
 Matériel étudié : Cette espèce est connue à la fois sur la marge orientale du massif 
armoricain, à Mamers (aucun éch.) et à Nonant-le-Pin (IGR-6985, 6984, 6983, 6982) (4 spécimens 
figurés), ainsi qu’en Bourgogne, à Laignes (IGR-6993, 6992, 6991, 6990) (4 spécimens figurés) 
comme à Étrochey sur les dalles calcaires (GR/PC.1805, IGR-6999) (2 spécimens figurés) comme 
dans les chailles (GR/PC.1811, 1812, 1813, IGR-6997, 6994) (5 spécimens figurés). 
Descriptions : Spécimen GR/PC.1805 et IGR-6999. Empreintes sans cuticule de deux 
rameaux feuillés, mal préservés. Rameaux larges de 3–6 mm. Feuilles très courtes, en écaille ou 
romboïdales, adpressées, disposées en spirale, large de 3–4 mm et haute de 5–8 mm. 
Spécimen GR/PC.1811. Rameau feuillé partiellement préservé en volume, divisé en trois 
parties : partie basale sous forme d’empreinte ; partie médiane réduite à l’empreinte du cylindre 
central, sans feuilles ; et partie apicale préservée en volume. Rameau large de 14–16 mm, long de 
90 mm environ en tenant compte du coude. Feuilles très courtes, en écaille ou romboïdales, 
adpressées, disposées en spirale, large de 5–7 mm et haute de 5–6 mm, à apex arrondi et obtus. 
Spécimen GR/PC.1812. Rameau feuillé partiellement préservé sous forme d’empreinte. 
Rameau large de 7–9 mm, long de 92 mm environ. Feuilles très courtes de forme identique à celle 
du spécimen précédent, mais large de 4–6 mm et hautes de 4–5 mm. 
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Spécimen GR/PC.1813. Spécimen comparable au précédent, préservé sous forme 
d’empreinte. Rameau large de 8–9 mm, long de 65 mm environ, feuilles larges de 3–6 mm et hautes 
de 3–7 mm. 
Spécimen IGR-6997. Spécimen comparable au précédent. Rameau large de 7–8 mm, long de 
18 mm environ, feuilles larges de 3–4 mm et hautes de 2–3 mm. 
Spécimen IGR-6994. Spécimen comparable au précédent. Rameau large de plus de 8 mm, 
long de 24 mm environ, feuilles larges de 3–5 mm et hautes de 2–5 mm. 
Spécimen IGR-6993. Empreinte et préservation 3D d’un rameau feuillé, en deux parties, 
dans une chaille. Rameau large de plus de 8 mm, long de 45 mm environ, feuilles larges de 3–5 mm 
et hautes de 5 mm environ. 
Spécimen IGR-6992. Empreinte et contre-empreinte d’un rameau feuillé sur une dalle 
calcaire. Rameau large de 12–14 mm et long de 100 mm environ, bien qu’il ne soit pas entièrement 
représenté sur la planche, car la partie médiane de l’une des empreintes est très difficilement lisible. 
Feuilles larges de 3–4 mm et hautes de 3–4 mm environ. 
Spécimen IGR-6991. Empreinte d’un rameau feuillé préservé dans une chaille. Rameau 
ramifié de façon opposée, large de 8 mm et long de 40 mm environ dans sa partie la plus large. 
Feuilles larges de 4–8 mm et hautes de 3–5 mm environ. 
Spécimen IGR-6990. Empreinte d’un rameau feuillé préservé dans une chaille, ramifié 
latéralement une seule fois. Rameau large de 7 mm et long de 32 mm environ dans sa partie la plus 
large. Rameau ramifié de façon opposée. Feuilles larges de 2–5 mm et hautes de 2–5 mm environ. 
Les feuilles montrent le passage de la forme romboïdale sur l’axe principal à celle d’écailles très 
courtes à l’extrémité de la ramification latérale, démontrant que les deux types de feuilles 
appartiennent bien à une seule et même espèce. 
Spécimen IGR-6985 à 6982. Rameaux feuillés préservés sous forme d’empreinte. Rameaux 
larges de 15–26 mm et long de 42–125 mm environ. Feuilles larges de 6–18 mm et hautes de 8–15 
mm environ. 
Remarques : Cette espèce se distingue de B. mamillare et de B. bruetii par des rameaux 
généralement plus larges, aux coussins basaux souvent hexagonaux. Les spécimens d’Étrochey ont 
étés attribués à cette espèce, malgré l’absence de cuticule, sur la base de l’attribution antérieure des 
spécimens de Brachyphyllum de ce gisement à cette espèce (Saporta 1884). Ceux de Laignes l’ont 
été sur leur morphologie générale, leur proximité géographique avec le gisement d’Étrochey et leur 
occurrence dans une formation qui est un équivalent latéral du calcaire à chailles d’Étrochey ayant 
fourni une flore comparable.  
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Brachyphyllum (s)sp. 
Planche IX, fig. H–J ; planche X, fig. H ; planche XX, fig. F–I ; planche XXII, fig. B–C. 
 
Matériel étudié : Trois spécimens provenant d’Étrochey, Côte-d’Or (IGR-6989, 6988, 
6987). Un spécimen provenant d’Auxey, Côte-d’Or (ML-PAL-20246c). Deux spécimens provenant 
de Sauzé-Vaussais, Vienne (UP.PML.14.001, SV-07). Un spécimen provenant de Gratte-Loup, 
Vienne (GL-10). 
 Description : Spécimen IGR-6989. Empreinte en volume d’un rameau feuillé préservé dans 
une chaille. Rameau large de 3,5 mm et long de 28 mm. Feuilles larges de 2–3 mm et haute de 1,5–
2,5 mm environ. 
Spécimen IGR-6988. Empreinte d’un rameau feuillé préservé sur une dalle calcaire. Rameau 
large de 7 mm et long de 15 mm. Feuilles mal préservées, larges de 2–3 mm et hautes de 2–4 mm 
environ. 
Spécimen IGR-6987. Empreinte d’un rameau feuillé préservé en volume dans une chaille (et 
continuant de façon discrète, en empreinte, sur le calcaire). Rameau deux fois ramifié latéralement, 
large de 7 mm et long de 42 mm environ (partie perservée dans la chaille). Feuilles larges de 4–5 
mm et hautes de 2–4 mm environ. 
Spécimen ML-PAL-20246c. Empreinte d’un rameau feuillé large de 8 mm et long de 26 
mm. Feuilles mesurant environ 5–6 mm de long par 5 mm de large. 
Spécimen UP.PML.14.001. Empreinte d’un rameau feuillé large de 10 mm et long de 96 
mm. Feuilles mal préservées mesurant environ 5–6 mm de long par 4–5 mm de large. 
Spécimen SV-07. Empreinte d’un rameau feuillé ramifié deux fois, large au maximum de 7–
8 mm et long de 53 mm. Feuilles mal préservées mesurant environ 3–5 mm de long par 3–4 mm de 
large. Présence de la base d’un cône mal préservé à l’extrémité d’une des ramifications, large de 12 
mm et long de 13 mm environ, aux écailles non dinstinctes des feuilles compte tenu de la qualité de 
la préservation. 
Spécimen GL-10. Empreinte de deux fragments de rameaux feuillés ramifiés larges, au 
maximum, de 15 mm et long de 232 mm. Feuilles peu distinctes. 
Remarques : Les spécimens provenant d’Étrochey décrits sous ce nom sont probalement 
des Brachyphyllum desnoyersii, mais leur mauvaise préservation ou leur petite taille empêche 
d’observer (clairement) les feuilles rhomboïdales typiques de Brachyphyllum desnoyersii. Il reste 
donc une légère incertitude sur leur identification spécifique. Cependant, comme le montre le 
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spécimen IGR-6990, identifié comme B. desnoyersii, des feuilles en forme d’écailles très courtes 
peuvent être présentes sur des rameaux de B. desnoyersii de faible diamètre. 
Par ailleurs, les spécimens provenant d’autres gisements appartiennent peut-être à des 
espèces différentes. 
 
 
Genre Cupressinocladus 
SEWARD 1919 
 
1849 Thuites BRONGNIART 1849 (ex parte) : Brongniart, p. 71. Nom uniquement. 
1850 Cupressites GÖEPPERT 1850 (ex parte) : Göeppert, p. 183. Diagnose. 
1884 Palaeocyparis SAPORTA 1884 (ex parte) : Saporta, p. 574. Diagnose. 
1919 Cupressinocladus SEWARD 1919 : Seward, p.303, 307. Diagnose informelle, mais diagnose 
et figuration de l’espèce type. 
1960 Cupressinocladus SEWARD 1919 : Chaloner et Lorch, p. 237. Diagnose émendée. 
1976 Cupressinocladus SEWARD 1919 : Barnard et Miller, p. 98. Diagnose émendée.  
1977 Cupressinocladus SEWARD 1919 : Miller, p. 265. Diagnose émendée.  
1981 Cupressinocladus SEWARD 1919 : Barale, p. 187. 
 
 Espèce type : Cupressinocladus salicornoides (UNGER 1841) SEWARD 1919 
 Étymologie : Ni Seward (1919), ni ses successeurs n’ont donné l’étymologie de ce genre. 
Cependant, on peut supposer que le nom Cupressinocladus provient du préfixe Cupressino- 
dérivant du genre actuel Cupressus, les cyprès, caractérisés comme la plupart des membres de leur 
famille par leurs feuilles opposées-décussées, et du suffixe -cladus (κλάδος) signifiant « rameaux » 
en grec ancien. 
 Diagnose émendée (Harris, 1979) : « Shoot bearing leaves in decussating pairs or in 
alternating whorls. Leaves small and scale-like or longer, dorsiventrally flattened and spreading, 
not constricted basally into a petiole ».  
 [Rameaux aux feuilles opposées-décussées. Feuilles de petite taille, en forme d’écaille, 
parfois plus allongées, aplaties et étalées dorsoventalement, non contractées à leur base en un 
pétiole]. 
 Remarques: Le genre Cupressinocladus remplace, entre autre, le genre Palaeocyparis de 
Saporta qui avait la même fonction, c’est-à-dire rassembler les restes de rameaux feuillés de 
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conifères aux feuilles courtes, contigües, et écailleuses disposées suivant une phylotaxie opposée-
décussée. En effet, les trop nombreuses espèces publiées sous ce nom générique par Saporta n’ont 
pas toutes une phylotaxie strictement opposée-décussée, ce qui rend ce genre confus, et trop peu 
différent de Brachyphyllum. 
 De plus, les spécimens provenant de différents gisements n’appartiennent pas 
nécéssairement à une seule espèce. 
 
 
Cupressinocladus robusta nov. comb. 
SAPORTA 1884 
Planche II, fig. A–D ; planche III, fig. A. 
 
1870 Echinostrobus robustus (SAPORTA) SCHIMPER 1870, p. 332. Diagnose. Nomen nudum. 
1884 Palaeocyparis robusta SAPORTA 1884, p. 588, pl. 206, fig. 1–3, pl. 207, fig. 1–3. 
Diagnose. 
 
 Syntypes : Spécimens figurés par Saporta (1884), p. 588, pl. 206, fig. 1–3, pl. 207, fig. 1–3. 
 Étymologie : Le nom d’espèce robusta signifie en latin « robuste », « fort » ou 
« vigoureux », et se réfère probablement à l’aspect général des branches dans cette espèce. 
 Diagnose (Saporta 1884) : « P. ramis ramulisque validis, quandoque fere giganteis, ex 
arbore saepius aetatis effectu sponte. deciduis, subcompressis, distiche emissis, pluries alterne 
pinnatopartitis, rarius tamen oppositis, ramulis ultimis elongatis, a basi ad summum rami secundi 
ordinis sensim decrescentibus plerumque simplicibus rarius autem basin versus uniramulosis ; 
foliis ovatis vel ovato-oblongis in facialia lateraliaque plus minusve discretis, apice adpresso 
obtuse acuto intus curvato-falcatis, dorso convexis, longitudinaliter sulcatis obscureque carinatis et 
puncto glanduloso infra apicem notatis ». 
[Rameau de Palaeocyparis robuste et ramifié, parfois de grande taille, décidu, subcomprimé, 
distique, subdivisé plusieurs fois, soit de façon alterne, soit plus rarement de façon opposée, 
rameaux ultimes allongés, rameaux de second ordre diminuant insensiblement en diamètre de la 
base au sommet ; feuilles ovales ou ovales-oblongues présentant deux facettes latérales plus ou 
moins distinctes, apex obtus mais à angles vifs, appressées et incurvées-falquées contre le rameau, à 
face supérieure convexe, cannelée longitudinalement, discrètement carénée, et possédant un point 
glandulaire en dessous de l’apex]. 
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Matériel étudié : Deux spécimens provenant du Callovien inférieur d’Étrochey, Côte-d’Or 
(GR/PC.1803, 1804). Le spécimen 1804 n’est attribué qu’avec doute à cette espèce, à cause de sa 
mauvaise préservation. 
 Description : Spécimen GR/PC.1803. Rameau feuillé de grande dimension, d’environ 260 
mm de long par 105 mm de large, plusieurs fois ramifié de façon alterne ou subopposée. Rameaux 
du second au dernier ordre insérés avec un angle aigu mais variable sur les rameaux d’ordre 
inférieur. Diamètre des rameaux compris entre 2 mm sur les rameaux de dernier ordre à 7 mm à la 
base du rameau principal. Feuilles en forme d’écaille, adpressées, insérées généralement de façon 
opposée-décussée, à apex aigu, légérement décolées du rameau, mais recourbées vers celui-ci.  
Spécimen GR/PC.1804. Rameau mal préservé, mais sur lequel on peut distinger 
difficilement quelques empreintes de feuilles opposées-décussées à l’apex. Description plus fine 
impossible, d’où l’attribution avec doute à C. robusta. 
 Remarques: Gaston de Saporta à décrit de nombreuses espèces dans son genre 
Palaeocyparis, qui doivent désormais êtres transférées dans le genre Cupressinocladus SEWARD 
1900, mieux décrit et largement accepté aujourd’hui. Cependant, un grand nombre de ces conifères 
décrits par Saporta dans sa flore jurassique sont probablement issus d’une même espèce biologique 
de conifères, car ces fossiles ne diffèrent presque que par leur préservation : en effet, Saporta a créé 
pratiquement une espèce par gisement, pour des échantillons à la morphologie générale très 
similaire dans de nombreux cas. Parmi ces espèces, probablement synonymes, on peut citer P. 
flouesti, P. virudunensis, P. itieri, P. coralina, P. recurrens, P. secernenda, … en plus de P. robusta. 
Une étude comparative détaillée de l’ensemble de ces espèces serait indispensable pour clarifier la 
synonymie.  
Par ailleurs, le genre Cupressinocladus est un genre artificiel, dont toutes les espèces ne sont 
pas exclusivement attribuées à la famille des Cupressacées. Cependant, en ce qui concerne cette 
espèce, le spécimen GR/PC.1803 de la collection Courville permet d’observer une sphère ronde, 
aplatie, et mal conservée, située non loin de l’apex du rameau. Cette structure a la forme 
caractéristique des cônes femelles de cette famille botanique, et en est probablement un. Cependant, 
sa préservation est insuffisante pour être certain de cette interprétation, d’autant plus qu’une 
alternative est envisageable. En effet, cette structure mal conservée pourrait également être 
pathologique. Dans ce cas, il s’agirait d’une gale, mais ces structures portent généralement des 
feuilles chez les conifères actuels, ce qui ne semble pas être le cas ici. De plus, elles se forment 
généralement à la base d’un rameau secondaire, et ce dernier continue sa croissance après 
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l’infection, ce qui n’est pas non plus le cas ici. Cette dernière interprétation me paraît donc très peu 
probable. On peut donc raisonnablement supposer que P. robusta est une Cupressacée probable. 
 
 
Genre Pagiophyllum 
HEER 1881 
 
1835 Araucaria JUSSIEU 1789 (ex parte) : Lindley et Hutton, pl. 88. 
1849 Brachyphyllum (ex parte) BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 69. 
1849 Moreauia POMEL 1849 (ex parte : section Pachyphyllum) : Pomel, p. 351. Nom 
uniquement. 
1873 Pachyphyllum (POMEL 1849) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 37. Nom uniquement. 
1881 Pagiophyllum (SAPORTA 1873) HEER : Heer, p. 11. Substitu Pagiophyllum à 
Pachyphyllum pour synonymie. 
1884 Pachyphyllum (POMEL 1849) SAPORTA 1873 : Saporta, p. 374. Diagnose. 
1979 Pagiophyllum HEER 1881 : Watson, p. 23. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Pagiophyllum cirinicum SAPORTA 1873 
 Étymologie : Le nom Pagiophyllum provient du préfixe Pagio- (παγιος), signifiant « ferme, 
solide » en grec ancien, et du suffixe –phyllum (φύλλον) signifiant « feuille » dans cette même 
langue. Ainsi, selon Heer (1881), ce nom « désigne les feuilles fermes de ces plantes ». 
 Diagnose émendée (Harris, 1979) : « Shoot, bearing leaves in a helix, leaf about as broad 
as its basal cushion, length exceeding width of cushion. Blade not or scarcely narrowed at its base, 
in section broader horizontally than thick vertically ».  
 [Rameaux portant des feuilles insérées en hélice, feuille à peu près de même largeur que son 
coussin basal, et plus longue que la largeur de ce dernier. Limbe peu ou non rétréci à sa base, plus 
large qu’épais en section transversale]. 
 Remarques :  Ce genre se différencie de Brachyphyllum uniquement par des feuilles plus 
longues que larges, bien qu’elles restent généralement assez courtes. 
Par ailleurs, dans certains documents anciens Pachyphyllum est utilisé à la place de 
Pagiophyllum . C’est en effet un synonyme plus ancien mais invalide de Pagiophyllum (Heer, 
1881). 
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Pagiophyllum ssp. 
Planche V, fig. H–J ; planche VII, fig. C–D ; planche X, fig. G ; planche XVII, fig. A –D ; planche 
XX, fig. J–K. 
 
Matériel étudié : Deux spécimens provenant d’Étrochey, Côte-d’Or, conservés à Rennes 
(IGR-6996, 6995). Un spécimen provenant d’Auxey, Côte-d’Or, conservé au musée de Laval (ML-
PAL-20246a). Un spécimen provenant de Mamers, Sarthe, conservé au musée vert du Mans 
(MHNLM-2003.1.4860). Un spécimen provenant d’Arc-en-Barrois, Côte-d’Or, conservé à Rennes 
(IGR-6214). Un spécimen provenant de Sauzé-Vaussais, Vienne, conservé à Poitiers (SV-04). 
 Description : Spécimen IGR-6996. Rameau feuillé d’environ 45 mm de long par 8 mm de 
large, préservé sous forme d’empreinte sans cuticule, aux feuilles probablement disposées en spirale 
autour du rameau et espacées de 2–3 mm. Feuilles assez courtes (3–5 mm), peu épaisses (1,0–1,5 
mm), à apex arrondi. Nervation non préservée. 
Spécimen IGR-6995. Rameau feuillé préservé en volume en deux parties d’environ 30 et 48 
mm de long par 4 mm de large, aux feuilles mal conservées mais probablement disposées en spirale 
autour du rameau et espacées de 3–8 mm (problème de préservation). Feuilles assez courtes (3 mm 
environ), peu épaisses (0,8–1,2 mm), à apex arrondi. Nervation non préservée. 
Spécimen ML-PAL-20246a. Rameau feuillé préservé sous forme d’empreinte de 26 mm de 
long par 6 mm de large, aux feuilles disposées en spirale autour du rameau. Feuilles épaisses, 
mesurant environ 4–5 mm de long par 1–2 mm de large à la base, de forme falquée, à apex aigu 
recourbé vers le rameaux. Nervation non préservée. 
Spécimen MHNLM-2003.1.4. Rameau feuillé préservé sous forme d’empreinte de 22 mm 
de long par 4 mm de large, aux feuilles mal conservées mais probablement disposées en spirale 
autour du rameau. Feuilles assez courtes (2 mm environ), peu épaisses (0,8–1,2 mm), à apex aigu. 
Nervation non préservée. 
Spécimen IGR-6214. Rameau feuillé préservé en 3D, sous forme de silicification, contenu 
majoritairement à l’intérieur d’une chaille, mais néanmoins partiellement visible à sa surface. 
Rameaux feuillé de phyllotaxie probablement spiralé, aux feuilles larges qui diverge de l’axe, et de 
forme flaquée. 
SV-03. Rameau feuillé préservé sous forme d’empreinte de 41 mm de long par 21 mm de 
large. Feuilles peu épaisses, mesurant environ 11–13 mm de long par 4–5 mm de large à la base, de 
forme falquée, à apex aigu recourbé vers le rameaux. Nervation non préservée. 
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Remarques : La préservation souvent médiocre de ces rameaux feuillés ne permet pas de 
déterminer l’espèce de ces spécimens. Plus encore, pour les spécimens d’Etrochey, la préservation 
du spécimen IGR-6995 est particulièrement mauvaise bien qu’en volume, rendant sont attribution 
au genre Pagiophyllum plus douteuse que celle du spécimen IGR-6996. 
Par ailleurs, le spécimen d’Arc-en-Barrois (IGR-6214), qui n’est que très partiellement 
visible à la surface de la chaille, donnerait probablement de très bons résultats en tomographie, mais 
a été trouvé trop tard pour cela. Il est attribué de façon temporaire au genre Pagiophylllum, avec 
doutes, mais de telles données pourraient permettre d’affiner l’identification. 
 
 
Genre Yuccites 
SCHIMPER et MOUGEOT 1844 
 
1844 Yuccites SCHIMPER et MOUGEOT 184 : Schimper et Mougeot, p. 42, pl. 21. Diagnose de 
l’espèce type uniquement. 
1891 Yuccites SCHIMPER et MOUGEOT 1844 : Saporta, p. 69. Diagnose. 
1968 Yuccites SCHIMPER et MOUGEOT 1844 : Lemoigne et Thierry, p. 329. 
 
 Espèce type : Yuccites vogesiacus SCHIMPER et MOUGEOT 1844 
 Étymologie : Le nom Yuccites dérive du genre actuel Yucca, classé parmi les Liliales, duquel 
il avait été initialement rapproché du fait de la ressemblance des feuilles de ces deux genres 
(Schimper et Mougeot 1844). 
Diagnose (Saporta, 1891) : « Folia elongata plus minusve lato-linearia, etiam tæniata, 
marginibusque parallelis integerrima, e basi parum concava amplexicauli sursum plana apiceque 
longe sensim lanceolata aut ensiformia, striis vel nervulis creberrimis longitudinalibus, venulis 
interstitialibus transversim obliquis inter se conjunctis, absque costa media, percursis ». 
[Feuille allongée plus ou moins large et linéaire, ou encore en lanière, à marges entièrement 
parallèles, et base faiblement concave et amplexicaule, au limbe devenant insensiblement plat et 
longuement lancéolé ou ensiforme en direction de l’apex. Limbe sans nervure centrale, strié 
longitudinalement par de nombreuses nervures, très denses, reliées ensemble transversalement par 
des nervures interstitielles obliques]. 
 Remarques : Ce genre a été très discuté, presque chaque paléobotaniste ayant son propre 
avis sur les affinités de ce genre. Il a été proposé comme une liliacée par Schimper et Mougeot 
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(1844), comme une monocotylédone par Saporta (1891), comme un conifère par Grauvogel Stamm 
(1978), et même comme une Araucariacée pour des échantillons comparables du Crétacé de 
Montsec (Espagne) par Barale (1992). Un très grand nombre de noms de genres alternatifs ont été 
proposés pour du matériel comparable, pour des échantillons du Trias au Crétacé provenant de 
nombreux gisements à travers le monde. Ainsi, l’affinité de ce genre n’est toujours pas claire 
aujourd’hui, bien qu’une appartenance aux Pinales apparaisse probable aujourd’hui, à moins que ce 
genre soit un cordaïte ayant survécu à la crise Permien-Trias, avant de s’éteindre lentement durant 
le mésozoïque. Cette dernière hypothèse nécéssiterait cependant des arguments nombreux et étayés, 
que je n’ai pas, pour être démontré ; bien que la forme des feuilles des Yuccites plaide en ce sens. 
En effet, les genres Cordaites et Yuccites concernent tous deux des longues feuilles, souvent assez 
larges, à nervation fine et parallèle. De plus, la base des feuilles de Yuccites burgundiacus, en arc-de 
cercle, rappelle beaucoup celles des formes paléozoïques de Cordaites.  
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Yuccites burgundiacus 
SAPORTA 1891  
Planche V, fig. A–C. 
 
1870 Yuccites burgundiacus (SAPORTA) : Schimper, p. 428. Courte diagnose, pas de figure. Fait 
clairement référence à Saporta comme inventeur de l’espèce, mais le travail de Saporta 
sortira quelques années plus tard, en 1891 (cf. ci-dessous). 
1891 Yuccites burgundiacus SAPORTA 1891 : Saporta, p. 79, pl. 236, fig. 1. Diagnose. 
1968 Yuccites burgundiacus SAPORTA 1891 : Lemoigne et Thierry, p. 329, pl. 21, fig. 1. 
 
 Holotype : Spécimen figuré dans Saporta (1891) pl. 236, fig. 1. Le locus typicus est le 
calcaire à plantes de la carrière d’Étrochey, dite « Charme ». 
 Étymologie : Le nom d’espèce burgundiacus correspond à la région d’origine de l’holotype, 
la Bourgogne. 
Diagnose (Saporta, 1891) : « Y. foliis lato-linearibus, firmis nervis longitudinalibus 
multiplicibus, approximatim parallelis, plerumque immersis ». 
[Feuille de Yuccites large et linéaire, aux nombreuses nervures longitudinales fermes, 
approximativement parallèles, et généralement dissimulées]. 
Matériel étudié : Deux spécimens provenant du Callovien moyen d’Étrochey, Côte-d’Or 
(GR/PC.1810, IGR-6998). 
 Description : Spécimen GR/PC.1810. Fragment de base de feuille large et longuement 
linéaire, non-pétiolée, aux bordures sub-parrallèles d’environ 148 mm de long par 32 mm de large, 
préservée sous forme d’empreinte sans cuticule. Apex non préservé. Nervures fines, parrallèles, et 
très nombreuses (16–20 par cm linéaire), dichotomie ou anastomoses non observées. 
Spécimen IGR-6998. Description similaire à celle du spécimen précédent, à l’exception de 
la nervation qui est moins bien préservée et des dimentions plus modestes (environ 35 mm de long 
et de large).  
Remarques : Cette espèce est relativement commune à Étrochey, mais les spécimens entiers 
sont rares. De plus, aucune cuticule de cette espèce n’a semble-il jamais été récoltée, malgré la 
présence fréquente de restes charbonneux sur les empreintes. Celles-ci ne préservent pas la 
nervation dans les calcaires, mais elle est clairement visible sur les chailles. 
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Yuccites ssp. 
Planche XVI, fig. A–B ; planche XX, fig. L ; planche XXIII, fig. E. 
 
Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Arc-en-Barrois, Côte-d’Or (IGR-6087). Un 
spécimen provenant de Sauzé-Vaussais, Vienne (SV-01). Un spécimen provenant de Nonant-le-Pin, 
Orne (IGR-6981). 
 Description : Spécimen IGR-6087. Probable fragment de la partie médiane d’une longue 
feuille lancéolée, long d’environ 53 mm (sans prendre en compte la courbure), et large de 10 mm 
environ. Nervation a priori parrallèle. 
 Spécimen IGR-6087. Probable fragment d’apex d’une feuille lancéolée, long d’environ 51 
mm (sans prendre en compte la courbure), et large de 21 mm environ. Nervation non préservée. 
 Spécimen IGR-6981. Probable fragment de la partie médiane d’une longue feuille lancéolée, 
long d’environ 96 mm, et large de 39 mm environ. Nervation non préservée. 
Remarques : Le spécimen d’Arc-en-Barrois est très douteux, mais diffère significativement 
des autres restes de plantes fossiles connus sur le gisement, il méritait donc d’être signalé. Le 
spécimen de Sauzé-Vaussais est également douteux. 
Par ailleurs, les spécimens des différents gisements n’appartiennent probablement pas aux 
mêmes espèces. 
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IV.3.4.6 – Les Bennettitales 
 
 Les Bennettitales  sont un groupe strictement fossile de plantes à graines aux affinités 
botaniques complexes, ne comprenant que l’ordre des Bennettitales, mais considéré comme 
monophylétique par la plupart des paléobotanistes (Watson et Sincock 1992). Leurs relations avec 
les autres groupes de plantes à graines sont cependant moins bien élucidées, mais semblent, dans le 
cadre de l’hypothèse « Anthophytes », proches des Angiospermes (Hilton et Bateman 2006). Elles 
seraient apparues à la fin du paléozoïque, et sont très présentes dans la plupart des flores 
mésozoïques, du Trias au Crétacé (Taylor et al. 2009). Leur répartition est mondiale, sur tous les 
continents, et celà dès le Trias. Elles ont commencé à décliner au cours du Crétacé supérieur, 
parallèlement à la radiation évolutive des Angiospermes. Leurs derniers représentants semblent 
néanmoins avoir passé la crise K/T, car une espèce fossile, panchronique, a été découverte dans 
l’Oligocène de Tasmanie et d’Australie continentale (McLoughlin et al. 2011). 
Généralement, les parties végétatives de ces plantes ressemblent superficiellement à celles 
des Cycadales, notamment au niveau des feuilles, mais aussi du tronc pour l’une des deux familles 
de Bennettitales. De ce fait, elles ont été confondues avec les Cycadales jusqu’au tout début du 
XX
ème
 siècle. On doit leur identification aux travaux successifs de plusieurs auteurs, principalement 
Wieland (1906, 1916), mais aussi Lignier (1895, 1901) dans une moindre mesure. En revanche, les 
structures reproductrices des Bennettitales sont assez éloignées de celles des Cycadales et rappellent 
plutôt les fleurs des Angiospermes par certains aspects, sans que l’on sache avec certitude si ce sont 
des structures analogues ou convergentes.  
 On divise traditionnellement les Bennettitales en deux familles, les cycadeoideacées et les 
williamsoniacées, sur leur mode de croissance, ainsi que sur la position et la morphologie de leurs 
structures reproductrices (Watson et Sincock 1992). Les cycadeoideacées ont des troncs massifs 
(plantes pachycaules), peu ramifiés, parfois très courts, recouverts de bases folliaires persistantes au 
sein desquelles sont cachées leurs structures reproductrices, qui ne devraient donc s’ouvrir que 
faiblement. Ainsi, cette famille ressemble d’avantage aux Cycadales qu’aux Angiospermes, même si 
c’est probablement uniquement superficiel. Les williamsoniacées ont en revanche des troncs plus 
minces (plantes leptocaules), fortement ramifiés, présentant des cicatrices foliaires mais ne 
conservant pas, ou peu, de bases foliaires persistantes. Leurs structures reproductrices, insérées à 
l’aisselle de certaines feuilles, sont clairement visibles, et non cachées comme chez les 
cycadeoideacées. De plus, elles devaient s’ouvrir davantage, les faisant ressembler à des fleurs. 
Ainsi, cette seconde famille ressemble plus aux Angiospermes qu’aux Cycadales. En revanche, il 
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n’est généralement pas possible aujourd’hui d’assigner les restes foliaires de Bennettitales à une 
famille donnée.  
Les feuilles des Bennettitales sont généralement unipennées, rarement simples ou bipennées, 
et sont très similaires en apparence à celles des Cycadales. Elles présentent néamoins quelques 
différences macromorphologiques et micromorphologiques, qui permettent de les distinguer les 
unes des autres plus ou moins sûrement. 
Au niveau macromorphologique, la nervation des folioles des Bennettitales est constituée de 
plusieurs nervures parallèles, sub-parrallèles, ou divergentes, se ramifiant dichotomiquement depuis 
le point ou la zone d’insertion sur le rachis. Seul le genre Dictyozamites possède une nervation 
réticulée. Au contraire, les folioles de Cycadales sont innervées le plus souvent par une unique 
nervure centrale qui émet parfois, de part et d’autre, des nervures latérales. La base des folioles de 
Bennettitales est souvent contractée en un point ou une zone, souvent réniforme. De plus, les 
folioles sont généralement insérées sur la face supérieure du rachis, rarement latéralement. La base 
des folioles des Cycadales est parfois également contractée, mais rarement de façon aussi brusque 
que chez un grand nombre de Bennettitales. De plus, elles sont presque toujours insérées 
latéralement sur le rachis, et non sur sa face supérieure. 
Cependant, ces deux ensembles de caractères ne constituent que des indices, non concluants 
car il existe des exceptions dans chacun des deux groupes qui miment ce qui se passe dans l’autre. 
En revanche, on peut distinguer Bennettittales et Cycadales sans ambiguïté sur le type d’appareils 
stomatiques qu’elles possèdent. Les Bennettitales ont en effet des appareils stomatiques 
syndétochéïles, tandis que ceux des Cycadales sont de type haplochéïle (voir éventuellement plus 
haut dans ce chapitre la figure IV.2, partie IV.2.1). Il convient cependant de faire attention lorsqu’on 
utilise ce critère : certaines Bennettitales (Otozamites graphicus, O. pterophylloides, …) possèdent 
en effet une chambre sus-stomatique dont l’ouverture peu mimer un appareil stomatique haplochéïle 
dont les cellules de garde seraient non préservées. 
 Par ailleurs, conformément à l’usage en paléobotanique, on nomme les différentes parties 
des Bennettitales en utilisant des genres différents. Ainsi, on peut distinguer les parties 
reproductrices (Cycadeoidea, Williamsonia, Williasoniella, …), les troncs (Bucklandia, 
Cycadeoidea, …), et les feuilles (Zamites, Otozamites, Pterophyllum, …). Les principaux genres de 
feuilles et les caractères qui permettent de les reconnaître sont synthétisés sur la figure IV.3. 
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Figure IV.3 – Schéma synthétique des principaux morphogenres (« fossil genus ») de 
Bennettitales. Redessiné et traduit d’après Watson et Sincock (1992). 
 
 Les structures reproductrices des Bennettitales ont une organisation très particulière, à mi-
chemin entre un « cône » et une « fleur », sans que ni l’un ni l’autre de ces deux termes ne 
parvienne à les décrire convenablement. Mais tout d’abord, il convient de noter que le vocabulaire 
choisi pour décrire les éléments de ces structures reproductrices peut orienter fortement vers une 
interprétation qui les rapprochent soit des Gymnospermes, soit des Angiospermes, d’où la présence 
de nombreux termes entre guillemets dont il faut se méfier. En effet, les structures reproductrices de 
ces plantes ne ressemblent vraiment à rien de connu dans la nature actuelle. 
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Ces structures reproductrices sont des organes compacts, généralement bisporangiés (eg. 
genre Williamsoniella), ou parfois monosporangiés (eg. Willamsonia (♀) ou Weltrichia (♂)). Ils sont 
structurés autour d’un axe court, le réceptacle, sur lequel des « bractées » stériles sont insérées à la 
base suivant un arrangement hélicoïdal. Il faut cependant noter que ces « bractées » ressemblent 
davantages à des sépales d’Angiospermesqu’à des feuilles de Bennettitales. Puis, en progressant 
vers l’apex du réceptacle, les « bractées » sont remplacées par les microsporophylles de l’androcée, 
puis par les différents éléments du gynécée. Cette description générale est celle des « fleurs » ou 
« cônes » bisporangiés ; dans le cas des « fleurs » ou « cônes » monosporangiés, le gynécée ou 
l’androcée est absent, sans que cela affecte l’ordre ou la disposition des autres pièces florales. On 
peut également noter que cette organisation générale est conforme à celle connue dans les fleurs 
d’Angiospermes, les « bractées », l’androcée, et le gynécée étant insérés suivant le même ordre sur 
le réceptacle. En revanche, dès que l’on regarde dans le détail le gynécée ou l’androcée, les 
différences entre ces deux groupes sont manifestes. 
 Le gynécée forme un « cône » à structure très particulière, occupant généralement la quasi-
totalité de la surface du réceptacle. Il est constitué par deux types d’éléments différents. D’une part, 
des écailles fertiles ou séminales (macrosporophylles), et d’autre part des écailles stériles ou 
interséminales (fig. IV.4 A–B). Les écailles interséminales sont souvent plus nombreuses que les 
écailles séminales ; ces deux types d’éléments étant insérés suivant un arrangement spécifique à 
l’espèce considérée sur le réceptacle. Les écailles interséminales sont renflées et aplaties dans leur 
partie apicale, de façon à former les « écussons » polyédriques, adjacents, qui forment la surface du 
« cône » (fig. IV.4 C). Ils contituent ainsi une sorte de « carapace » protégeant les ovules situés sous 
la surface de ce dernier. En cela, leur morphologie est convergente avec la plupart des cônes de 
gymnospermes et plus particulièrement ceux du genre Cupressus. Cependant, contrairement à ces 
derniers, l’apex des écailles séminales émerge généralement à la surface du « cône », se glissant 
entre plusieurs écailles interséminales (fig. IV.4 C). La partie exposée à la surface de l’apex des 
écailles séminales est beaucoup plus réduite que celle des écailles interséminales, se limitant soit à 
une plaque micropylaire d’où émerge en son centre le micropylle (fig. IV.4 A), soit au micropylle 
uniquement (fig. IV.4 B), en fonction des espèces considérées. Ces écailles séminales sont 
également renflées dans leur partie médiane pour envelopper un unique ovule. 
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Figure IV.4 – Schéma synthétique de l’organisation du gynécée de Williamsonia. Redessiné 
d’après Watson et Sincock (1992). A, B : Disposition des écailles séminales et interséminales ; C : 
reconstitution de la surface du gynécée. eis : écaille interséminale ; es : écaille séminale ; m : 
micropylle ; o : ovule ; pm : plaque micropyllaire ; teis : tête des écailles interséminales. 
 
 Quand à l’androcée, il ne ressemble pas non plus à celui des Angiospermes. En effet, les 
microsporophylles ont des formes très diverses (e. g. Harris 1969, p.143, 160, et 164 ; Pott et al. 
2010) mais sont souvent de grande taille, et portent généralement plus d’une paire d’anthères, 
parfois un (très) grand nombre, contrairement aux étamines des Angiospermes qui comportent 
toujours une seule paire d’anthères.  
 
 Les Bennettitales jurassiques recensées dans ce travail sont très diversifiées, bien que 
certaines des espèces décrites soient basées sur un unique spécimen. En effet, il y a six espèces 
d’Otozamites : O. marginatus, O. microphyllus, O. reglei, O. graphicus, O. pterophylloides, et O. 
sp., au moins deux espèces de Zamites, Z. feneonis, et Z. ssp ; une espèce de Pseudocycas et une de 
Pterophyllum non spécifiées, ainsi que plusieurs Bennettitales incertae sedis. 
 
 
  
CHAPITRE IV : Systématique 
 
128 
 
Genre Otozamites 
BRAUN 1843 
 
1834 Otopteris LINDLEY et HUTTON 1834 : Lindley et Hutton, p. 142. 
1843 Otozamites BRAUN 1843 : Braun, p. 36. 
1968 Otozamites BRAUN 1843 : Kilper, p. 548. 
1976 Otozamites BRAUN 1843: Barnard et Miller, p. 52. 
1969 Otozamites BRAUN 1843: Harris, p. 10. 
1992 Otozamites BRAUN 1843: Watson et Sincock, p. 37. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Zamites brevifolius BRAUN in MÜNSTER 1843. 
 Étymologie : Otozamites est constitué du préfixe Oto-, signifiant oreille (οὖς) en grec ancien 
et se référant à l’auricule des folioles, et du suffixe -zamites, dérivant de Zamia, un genre actuel de 
cycadale. 
 Diagnose émendée (Watson et Sincock, 1992) : « Leaves once pinnate, pinnae attached 
along the adaxial surface of the rachis, area of attachment usually nearer basiscopic margin of 
pinna than acroscopic. Pinna base asymmetrical; acroscopic basal angle expanded to form an 
auricle, sometime overlapping the rachis; basiscopic angle rounded and contracting to point of 
attachment. Veins radiating asymmetrically from the region of attachment, dichotomizing, first 
acroscopic vein always ending much nearer to rachis than first basiscopic one. Pinna cuticle with 
syndetocheilic stomata; epidermal cell walls usually sinuous ».  
 [Feuilles unipennées, folioles attachées sur la face adaxiale du rachis, zone d’attache 
habituellement plus près de la marge basiscopique de la foliole que de la marge acroscopique. Bases 
des folioles asymétriques ; angle basal acroscopique expansé, formant une auricule, et chevauchant 
parfois le rachis ; angle basiscopique arrondi et contracté vers le point d’attache. Nervures 
rayonnant asymétriquement depuis la zone d’attache et se dichotomisant. Première nervure 
acroscopique terminant sa course toujours plus proche du rachis que la première nervure 
basiscopique. Cuticule des folioles ayant des appareils stomatiques syndétochéïles ; parois 
anticlinales habituellement sinueuses]. 
 Remarques : Le genre Otozamites est présent du Trias au Crétacé supérieur, mais c’est au 
Jurassique moyen qu’on observe la plus forte diversité au sein de ces Bennettitales. Cependant, elles 
commencent à se raréfier dès le Jurassique supérieur, et c’est le genre Zamites qui tend à prendre 
progressivement le relais. 
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 On peut également noter la présence de deux groupes morphologiques distincts au sein de ce 
genre : les Otozamites à folioles courtes et ceux à folioles longues. On peut les séparer sur la base 
d’un rapport longueur / largeur à la base de la foliole, respectivement inférieur et supérieur à 3. 
Cependant cette distinction, bien que nette, n’est pas absolue pour autant. Parmi les Otozamites à 
folioles courtes, il y a un sous-groupe contenant un faible nombre d’espèces qui présentent des 
folioles aux marges nettement révolutes. Ce caractère diagnostique n’a en revanche jamais été 
observé sur les Otozamites à folioles longues. 
 
 
Otozamites graphicus 
(LECKENBY 1864) HARRIS 1950 
Planche VI, fig. A–B, D-E. 
 
1825a Filicites bucklandi var. gallica : Brongniart, p. 422, pl. 19, fig. 3. 
1864 Otopteris graphica LECKENBY 1864 : Leckenby, p. 78,, pl. 8, fig. 5. 
1870 Otozamites graphicus LECKENBY 1864: Schimper, p. 170. 
1875 Otozamites obtusus (LECKENBY 1864) PHILLIPS 1875 : Phillips, p. 222. 
1875 Otozamites graphicus (LECKENBY 1864) PHILLIPS 1875 : Phillips, p. 222. 
1875 Otozamites acuminatus (LINDLEY et HUTTON 1835) PHILLIPS 1875: Phillips, p. 222. 
1875 Otozamites lanceolatus (PHILLIPS 1829) PHILLIPS 1875 : Phillips, p. 223, pl. 10, fig. 3. 
1875 Otozamites latifolius (PHILLIPS 1829) PHILLIPS 1875 : Phillips, p. 224, pl. 10, fig. 1. 
1875 Otozamites graphicus (LECKENBY 1864) SAPORTA 1875 : Saporta, p. 153, pl. 103, fig. 2. 
1969 Otozamites graphicus (LECKENBY 1864): Harris, p. 16, text.-fig. 6–8. Diagnose émendée. 
 
 Holotype : Spécimen figuré par Leckenby (1864), pl. 8, fig. 5. 
 Étymologie : L’origine du nom graphicus n’a été définie ni par Leckenby (1864) ni par 
aucun de ses successeurs. On peut cependant penser que c’est l’aspect graphique, esthétique, de ces 
feuilles qui en est à l’origine. 
 Diagnose émendée (Harris, 1969) : « Leaf large, estimated length 50–70 cm, shape of leaf 
as a whole lanceolate with a tapering base and apex. Middle region of full-sized leaf up to about 10 
cm broad, but smaller leaves only half as broad. Pinnae over most of the leaf arising at an angle of 
70°–80°, but arising at a smaller angle near the apex. Pinnae of middle region typically 5 cm long, 
8 mm broad above the auricle, varying from nearly straight to slightly falcate. Pinnae becoming 
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shorter but also relatively narrower in upper part of leaf and the auricle being scarcely developed. 
Near the leaf base, pinnae becoming shorter but still broad with a well-developed auricle. Pinnae in 
some leaves in contact, on others separated by 1–2 mm. Auricle well developed in middle region of 
leaf, rounded, enlarging width of pinna by 2–4 mm, often overlapping the auricle of the opposite 
side. Apex of pinna very varied; rounded, obtuse, acute, acuminate or irregular; different forms 
occurring in adjacent pinnae. Veins arising from proximal half of pinna base and radiating into the 
auricle and rest of pinna, those of the auricle being less conspicuous. Veins not very prominent, 
traversing lamina at a concentration of 27–37 per cm, branching at all levels. Margin of pinna flat 
and unspecialised, both surfaces glabrous, substance of lamina not very thick. Rachis showing 
slight longitudinal striae but no wrinkles, without hairs. Rachis up to 6 mm, thick. Cuticle 
moderately thick (1–2 µm) on both sides, the upper being the more fragile. Lower cuticle divided 
into two regions, the main part and the margin. Main part showing stomata at a concentration of 
about 70 per mm
2
, stomata forming broad bands between veins. Epidermal cells usually rather 
obscurely marked, shape roughly square or irregular, margins with strong rounded, sinuous folds. 
Surface bearing a single conspicuous hollow papilla of thickened cuticle. Surface not markedly 
sculptured. Cells forming longitudinal rows but rows not obvious among stomata. Stomata always 
transversely orientated, often forming two somewhat regular files, but sometimes irregularly placed 
in a broader band and then not forming definite files. Stoma and subsidiary cells sunken, at bottom 
of large oval pit. Subsidiary cells small, surface not much thickened, forming an oval group. 
Stomatal pit covered by about eight epidermal cells which form a dome-shaped roof with a round or 
stellate hole. Roofing cells somewhat thickened towards the hole, their free margins bulging more 
or less over the hole as thick-walled but hollow papillae. Margins of roofing cells at first sinuous, 
but becoming straighter and thicker near the hole. Hole not situated over stoma but at end near 
rachis, while stoma is at distal end. Marginal region of lower side (up to 200 µm) widely different 
from the rest and approaching the upper side in structure. Stomata absent. Cells almost uniform, 
feebly or not at all papillate, lateral walls exceptionally strongly marked, showing rounded 
sinuosities. Upper cuticle showing almost uniform cells; veins scarcely indicated. Cells rectangular, 
forming longitudinal rows. Lateral walls showing strong rounded sinuosities averaging about 13 
µm from crest to crest. Surface flat, non-papillate, obscurely sculptured ». 
[Feuille large, longueur estimée à 50–70 cm, globalement lancéolée, à base et apex effilés. 
Feuille mesurant dans sa région médiane jusqu'à 10 cm de large, les plus petites n’atteignant que la 
moitié de cette largeur. Folioles insérées suivant un angle de 70°–80° sur la plus grande partie de la 
feuille, mais diminuant à proximité de l’apex. Folioles de la région médiane presque droite à 
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légèrement falquée, faisant généralement 5 cm de long et 8 mm de large au-dessus de l’auricule. 
Dans la partie supérieure de la feuille, les folioles deviennent plus courtes, relativement plus 
étroites, et leurs auricules sont peu marquées. Près de la base de la feuille, les folioles deviennent 
plus courtes, mais restent tout aussi larges et leurs auricules sont tout aussi bien développée. 
Folioles contiguës sur certaines feuilles, espacées d’1–2 mm. Auricule bien développée dans la 
région médiane de la feuille, arrondie, augmentant la largeur de la foliole de 2–4 mm, et 
chevauchant souvent l’auricule du côté opposé. Apex des folioles de forme très variable : arrondi, 
obtus, aigu, acuminé ou irrégulier, des formes différentes pouvant coexister sur des folioles 
adjacentes. Nervures rayonnant vers l’auricule et le reste de la foliole depuis un point d’insertion 
situé sur la moitié inférieure de la base de la foliole, nervures de l’auricule moins visibles que sur le 
reste du limbe. Nervures peu visibles, traversant le limbe à une concentration de 27–37 par cm, se 
ramifiant à tous les niveaux. Marges des folioles droites et non spécialisées, faces supérieures et 
inférieures glabres, limbe peu épais. Rachis présentant de légères stries longitudinales mais ni rides, 
ni trichomes. Rachis épais, jusqu'à 6 mm. Cuticule modérément épaisse (1–2 µm) sur les deux 
faces, celle de la face supérieure étant plus fragile. Cuticule inférieure divisée en deux régions, la 
partie centrale et les marges. Sur la partie centrale, présence de larges bandes stomatiques entre les 
nervures, avec environ 70 appareils stomatiques par mm
2
. Cellules épidermiques habituellement 
assez peu marquées, de forme plus ou moins carrée à irrégulière, aux parois formant des plis 
sinueux, arrondis, et très marqués. Surface portant une unique papille creuse, distincte, à la cuticule 
épaissie et peu sculptée. Cellules épidermiques formant des files longitudinales, moins marquées 
dans la zone stomatique. Appareils stomatiques toujours orientés transversalement, formant souvent 
des files assez régulières, mais qui deviennent parfois de larges bandes plus irrégulières sans files 
distinctes. Appareil stomatique et cellules subsidiaires cachés au fond d’une large fosse ovale. 
Cellules subsidiaires de petite taille, aux faces externes un peu épaissies, formant un groupe ovale. 
Fosse stomatique recouverte par environ huit cellules épidermiques qui forment un toit en forme de 
dôme percé d’une ouverture ronde ou étoilée. (ndt : il s’agit d’une chambre sus-stomatique). Paroi 
des cellules du toit parfois épaissie à proximité de l’ouverture, leurs marges libres formant des 
papilles creuses à parois encore épaissies. Marges des cellules du toit initialement sinueuses, mais 
devenant plus droites et plus épaisses à proximité de l’ouverture. Ouverture située non pas au-
dessus de l’appareil stomatique, mais à l’extrémité proximale de la fosse près du rachis, tandis que 
l’appareil stomatique est situé à l’extrémité distale de celle-ci. 
Région marginale de face inférieure des folioles (jusqu’à 200 µm de large), très différente du 
reste de la face inférieure, sa structure se rapprochant de celle de la face supérieure. Cellules à peu 
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près uniformes, faiblement à non papilleuses, à parois latérales très fortement marquées, montrant 
des sinuosités arrondies. 
Cuticule de la face supérieure montrant des cellules à peu près uniformes ; nervures 
faiblement visibles. Cellules rectangulaires, formant des files longitudinales. Parois latérales 
montrant des sinuosités arrondies très marquées, mesurant environ 13 µm de la crête à la crête. 
Surface plane, non papilleuse, faiblement sculptée]. 
 Matériel étudié : Trois spécimens provenant de Mamers, Sarthe (IGR-115072, 144555, et 
143924). 
 Description : Spécimen IGR-115072. Base de fronde d’Otozamites, linéaire et rétrécie vers 
la base, faisant ~95 mm de long par ~30 mm de large (partie préservée). Rachis large de 3–4 mm. 
Folioles droites à légèrement falquées, alternes et contiguës, se chevauchant partiellement et 
chevauchant le rachis, insérées sur le rachis à environ 70°. Auricule souvent peu marqué 
(préservation insuffisante), apex souvent mal préservé, de forme variable. Dernières folioles 
préservées larges d’environ 5 mm et faisant jusqu’à 18 mm de long sans leur partie apicale. 
Premières folioles plus courtes, mais presque aussi larges. Nervation non préservée. 
Spécimen IGR-115072. Partie terminale de fronde d’Otozamites, linéaire et rétrécie vers 
l’apex, faisant ~155 mm de long par ~80 mm de large (partie préservée). Rachis large de 3–4 mm, 
se rétrécissant vers l’apex. Folioles droites à légèrement falquées, alternes et contiguës, se 
chevauchant partiellement, insérées sur le rachis à environ 70° pour les plus basales et à environ 30° 
pour les plus apicales. Auricule souvent peu marqué (préservation insuffisante), apex souvent mal 
préservé, de forme variable. Premiers folioles préservées larges d’environ 5–6 mm et faisant jusqu’à 
50 mm de long. Dernières folioles un peu plus courtes, et un peu moins larges. Nervation non 
préservée. 
Spécimen IGR-143924. Description non reproduite, car très similaire à celle du spécimen 
IGR-115072, avec quelques variations mineures en ce qui concerne les dimensions, mais nervation 
partiellement préservée. Nervure fines, nombreuses, sub-parallèles, divergentes depuis la zone 
d’insertion sur le rachis, et probablement dichotomes. 
Remarques : Otozamites graphicus est très proche d’O. pterophylloides, ces deux espèces 
ne pouvant pas être différentiées si l’on ne considère que leur macromorphologie. De même, leurs 
caractétistiques cuticulaires sont très similaires, seuls quelques critères permettant de les différentier 
un peu plus clairement : la présence de deux régions non stomatiques, en position marginale sur la 
face inférieure des folioles est décrite chez O. graphicus et non chez O. pterophylloides. Par 
ailleurs, la nervation d’O. graphicus est plus dense et sa cuticule plus mince que celles d’O. 
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pterophylloides. Cependant, ces différences paraissent relativement faibles, et pourraient être liées 
soit à des biais d’interprétation ou de préservation, soit à des différences d’ordre écologique plutôt 
que spécifique, soit un peu de tout cela. N’ayant pas pu étudier moi-même la cuticule de ces deux 
espèces sur les spécimens dont je dispose, je maintiens par défault la distinction entre elles bien que 
je pense qu’une étude comparée de ces deux espèces pourrait aboutir à une conclusion opposée. 
 En raison de la très forte resemblance de ces deux espèces, les spécimens qui ne permettent 
pas l’étude des cuticules seront attribués soit à l’une, soit à l’autre en fonction des identifictions 
précédentes réalisés par d’autre paléobotanistes. C’est le cas de tous les spécimens dont je dispose. 
Sur le gisement de Mamers, ont été identifiés précédemment à la fois O. graphicus et O. 
pterophylloides, ainsi que d’autres espèces pour lequelles je ne dispose pas d’échantillon, 
notamment O. brongniartii, mais dont la synonymie pourrait également être mise en question. O. 
brevifolius a également été identifiée dans la flore de Mamers, mais il s’agit probablement d’une 
erreur, car l’holotype de cette espèce, mal connue, appartient au Rhétien de Franconie. Cette espèce 
est donc trop jeune, d’environ 40 Ma. Cependant, la ressemblance forte entre O. graphicus et O. 
brevifolius suggère que ces deux espèces pourraient plutôt être liées par un lien de parenté. 
Le choix pour O. graphicus plutôt que pour O. pterophylloides se base sur l’identification de 
cette première espèce dans la flore de Mamers par Schimper (1870), avant que ne soit proposé la 
présence d’O. pterophylloides par Lignier (1911), cette dernière espèce ayant étée identifiée 
initialement dans la flore d’Étrochey. 
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Otozamites marginatus 
SAPORTA 1875 
Planche VIII, Fig. A–K. 
 
1875 Otozamites marginatus SAPORTA 1875 : Saporta, p. 168, pl. 109, fig. 1. Diagnose. 
1932 [Zamites ovalifolia] (BERTRAND) : Bertrand in Bruet, p. 140. Nom provisoire, nomen 
nudum. 
1969 Otozamites marginatus SAPORTA 1875 : Harris, p. 53. Description détaillée. 
 
 Holotype : Spécimen MNHN.F.2379, MNHN, collection Hérault, Calvados, Normandie, 
Bathonien (?). 
 Étymologie : Le nom d’espèce marginatus met en évidence la principale caractéristique de 
cette espèce, la marge révolute des folioles. 
 Diagnose (Saporta, 1875) : « O. frondibus deorsum sensim angustatis, rachi tereti strictoque 
donatis, foliolis coriaceis racheos superficiem tegentibus, arcte contiguis imbricatisque, ambitu late 
ovatis, basi subinaequaliter rotundatis, marginibus subtus revolutis, nervulis ex insertionis loco ad 
margines undique divergentibus, pluries dichotome furcatis ». 
[Feuille d’Otozamites à base insensiblement rétrécie, rachis cylindrique, folioles coriaces 
tangentes à la surface du rachis, étroitement imbriquées et contiguës, largement ovées, à bases 
inégalement arrondies, marges révolutes, nervures plusieurs fois dichotomes, divergeant vers les 
marges depuis leur point d’insertion]. 
Matériel étudié : Quatres spécimens provenant d’Arc-en-Barrois, Côte-d’Or, pour 
seulement deux échantillons (IGR-6112, et 6087). 
Description : Spécimen IGR-6112. Foliole 1. Foliole isolée presque entière, de 11,5 mm de 
long par 5,3 mm de large dans sa partie médiane (la plus large), préservé principalement sous forme 
de silicification 3D, et dans une moindre mesure d’empreinte 3D, dont seule la face inférieure est 
visible sur le nodule de chaille. Foliole de forme très légèrement falquée à marge anadrome presque 
droite, marge catadrome très arrondie, et apex arrondi. Foliole présentant une auricule bien visible 
et un épaississement, ou plutôt un repli, marginal. Nervation divergente de façon radiale depuis le 
point d’insertion sur le rachis, se ramifiant parfois dichotomiquement. 
Foliole 2. Foliole isolée incomplète, de 8,3 mm de long par 4,2 mm de large au maximum, 
préservée principalement sous forme de silicification 3D, et dans une moindre mesure d’empreinte 
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3D. Foliole de forme ovoïde dont l’auricule ne semble pas préservée, mais présentant un repli 
marginal. Nervation divergente de façon radiale depuis le point d’insertion sur le rachis. 
Spécimen IGR-6087. Base de feuille. Base de feuille pétiolée, d’environ 31 mm de long par 
9 mm de large, avec un rachis large de 3,5 mm, tout comme le pétiole, dont la longueur atteint 
environ 10 mm, préservée sous forme de silicification 3D, et situé en totalité à l’intérieur de la 
chaille. Spécimen comptant quatres folioles souvent mal préservées du côté gauche, et huit folioles 
mieux préservées du côté droit. Folioles ovoïdes, présentant un repli marginal, sans auricule 
distincte à la base de la feuille, mais clairement marquée bien que discrète en progressant vers 
l’apex de la feuille. Folioles mesurant 2,6 à 6,8 mm de long par 2,3 à 4,0 mm de large. Nervation 
très peu distincte sur ce spécimen. 
Foliole isolée. Foliole isolée complète, de 8,7 mm de long par 3,2 mm de large au 
maximum, préservé sous forme de silicification 3D, et située en totalité à l’intérieur de la chaille. 
Foliole de forme ovoïde-oblongue dont l’auricule est discrète, et présentant un repli marginal. 
Nervation divergente de façon radiale depuis le point d’insertion sur le rachis, se ramifiant parfois 
dichotomiquement. 
 Remarques : Cette espèce est connue par deux spécimens français (type inclus) selon 
Saporta (1875), et deux spécimens anglais selon Harris (1969). Cependant, P. Bertrand (in Bruet, 
1932) a mentionné, sans la décrire ni la figurer, l’espèce Zamites ovalifolia provenant d’Arc-en-
Barrois. Il s’agit probablement d’un synonyme tardif d’O. marginatus en nomen nudum : si les 
échantillons examinés par P. Bertrand n’ont pas été retrouvés, de nouveaux échantillons prélevés sur 
le même gisement ont fourni plusieurs spécimens (IGR-6087, 6112, 6113, 6120) d’Otozamites aux 
folioles ovoïdes et à l’auricule peu dévelopée. Tous les échantillons contiennent des folioles ou des 
fragments de folioles isolées en surface ; le spécimen IGR-6087 possède également la base d’une 
fronde, invisible en surface car entièrement dans la masse de la chaille, connue grâce aux données 
tomographiques. Cependant, les données sur les spécimens d’Arc-en-Barrois n’ont pas encore pu 
être exploitées en détail, seule la reconstitution de leur morphologie générale est terminée ; les 
données histologiques sont disponibles mais n’ont pu être dépouillées faute de temps. L’attribution 
de ces spécimens à O. marginatus est donc temporaire, conditionnée à l’examen détaillé de leur 
structure épidermique et histologique. 
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Otozamites microphyllus 
(BRONGNIART 1849) SAPORTA 1875 
Planche VIII, Fig. A–D. 
 
1849 Otozamites microphylla BRONGNIART 1849 : Brongniart, p. 106. Nom uniquement. 
1875 Otozamites microphyllus (BRONGNIART 1849) SAPORTA 1875 : Saporta, p. 166, pl. 108, 
fig. 2. Diagnose. 
 
 Holotype : Spécimen MHNLM 2010.12.438, Musée vert du Mans, Saint-Paterne près 
d’Alençon, Sarthe, Bathonien. 
 Étymologie : Le nom d’espèce microphyllus, signifiant « petite feuille » en latin, est 
probablement sensé mettre en avant la faible taille des folioles de cette espèce. Ce nom semble 
néanmoins peu en rapport avec les caractéristiques réelles de cette espèce. 
 Diagnose (Saporta, 1875) : « O. frondibus gracilibus, ambitu longe linearibus, 
elongatissimis basin versus, sensim angustatis, rachi tenui donatis, foliolis laxe insertis, breviter 
ovatis, basi rotundatis, antice vix obtusissime auriculatis, nervulis ex insertionis loco undique ad 
marginem divergentibus ». 
[Feuille gracile d’Otozamites, au contour longuement linéaire, très allongé, et 
insensiblement rétréci vers la base. Rachis grêle, folioles espacées, ovoïdes, à base arrondie, 
auriculée, à apex très obtus, et nervures divergent vers les marges depuis leur point d’insertion]. 
Matériel étudié : Holotype, et unique spécimen connu (voir ci-dessus).  
 Description : Spécimen MHNLM-2003.12.438. Base de fronde d’Otozamites, longuement 
linéaire (partie préservée : ~190 mm de long par 25 mm de large) et rétrécie vers la base. Rachis 
grêle (~4 mm à sa base). Folioles alternes très espacées, chevauchant le rachis, et insérées sur sa 
face supérieure par un point d’attache situé à la base des folioles. Folioles typiques courtes (10–15 
mm), assez larges (6–8 mm), ovoïdes à légèrement falquées, à marge basale catadrome contractée, à 
marge basale anadrome auriculée pouvant dépasser du côté opposé du rachis, à apex très obtus, et à 
marge révolute. Premières folioles plus petites, plus ovoïdes et moins nettement auriculées. 
Nervation non préservée. 
 Remarques : L’espèce est définie sur un unique spécimen, trouvé non à Mamers, mais à 
Saint-Paterne (Saint-Pater au XIX
ème
 siècle), près d’Alençon, dans l’Orne. Cependant, il est de 
même âge que la flore de Mamers, conservé dans une roche analogue, et peut donc être rapproché 
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de cette flore, d’autant plus que Saint-Paterne n’est distant que d’une vingtaine de kilomètres de 
Mamers. 
Le réexamen de ce spécimen m’a permis de le décrire de nouveau avec quelques détails 
supplémentaires. En revanche, je n’ai pas pu observer la nervation pourtant décrite par Saporta, le 
fossile s’étant probablement légèrement dégradé depuis la fin du XIXème siècle. 
 
 
Otozamites pterophylloides 
(BRONGNIART 1849) SCHIMPER 1870 
Planche XXI, Fig. A–D. 
 
1849 Otozamites pterophylloides BRONGNIART. Nomen nudum ; pas de publication, uniquement 
nom manuscrit inscrit sur le spécimen MNHN.F.4920.1. (holotype). 
1870 Otozamites pterophylloides (BRONGNIART) : Schimper, p. 173. 
1870 Otozamites icaunensis (SAPORTA) SCHIMPER 1870 : Schimper, p. 174. 
1875 Otozamites pterophylloides (BRONGNIART) SCHIMPER 1870: Saporta, p. 157, pl. 104, 
fig. 1–2, pl. 105, fig. 1–2, pl. 106, fig. 1–2, pl. 107. fig 1, pl. 108, fig. 1, pl. 110, fig. 3. Autre 
diagnose. 
1875 Otozamites icaunensis (BRONGNIART) SAPORTA 1875 : Schimper, p. 157. Nom 
uniquement, en synonymie avec O. pterophylloides. 
1911 Otozamites pterophylloides BRONGNIART : Lignier, p. 25. 
1968 Otozamites pterophylloides BRONGNIART : Lemoigne et Thierry, p. 329, pl. 21, fig. 4–5. 
Description. 
1987 Otozamites pterophylloides (BRONGNIART) SAPORTA 1875 : Barale, p. 117, pl. 104, fig. 
1–2, pl. 105, fig. 1–2, pl. 106, fig. 1–2, pl. 107. fig 1, pl. 108, fig. 1, pl. 110, fig. 3. Diagnose 
émendée. 
 
 Holotype : Spécimen MNHN.F.4920.1, MNHN, Collection Moret, Étrochey, Côte-d’Or, 
Callovien. 
 Étymologie : Le nom d’espèce pterophylloides dérive du nom de genre d’une autre 
Bennettitales, Pterophyllum, de par sa ressemblance superficielle avec ce genre. 
 Diagnose émendée (Barale 1987) : « Petiolate leaf of large size: greatest size known 300 
mm long, 100 mm wide; length of petiole 20–30 mm. Rachis straight, width gradually tapering in 
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direction of leaf apex (5–6 mm wide near leaf base). Rachis showing more or less well-marked 
longitudinal wrinkles. Pinnae attached obliquely on the upper surface of rachis, arising at an angle 
of 45–80°, alternate. In the middle part of the leaf, pinnae separated from one another by about 1–2 
mm, elsewhere generally contiguous or slightly overlapping; about 5–8 mm wide and 50 mm long. 
In the distal part of leaf, the pinnae becoming shorter and less wide; in basal region pinnae 
sometimes shorter but always as wide as those of the middle part of leaf. Outline of the pinnae 
linear-lanceolate. Pinnae base asymmetrical, catadromic border never decurrent on the rachis, 
anadromic border auriculate, auricle sometimes weakly developed, especially in the distal region of 
the leaf. Greatest width of each pinna nearer the auricle than the basal attachment. Pinna apex very 
varied in form rounded, obtuse or acute. Venation arising at the point of attachment and radiating 
into the auricle and rest of the pinna, concentration near the base 36–54 per cm. Cuticle notably of 
the same thickness on the two surfaces (2–5 µm). Upper cuticle showing epidermal cells of 
rectangular outline, occurring in files more or less parallel to the margin, cells not modified over 
the veins. Anticlinal walls lobed-sinuous, amplitude of the sinuosities always more strongly 
developed on the walls parallel to the direction of the cell files (average size; x=17 µm, y=13 µm) 
rather than on those perpendicular to this direction (x=9 µm, y=6 µm). Periclinal walls not 
papillate. Stomata absent. Lower cuticle showing alternating files of stomata corresponding to 
intervenal strips separated by files of ordinary epidermal cells without stomata. Stomata disposed 
generally in regular files but some occupy an intermediate position between files. In any one file, 
stomata generally separated by 3–6 ordinary epidermal cells, but sometimes two stomata occur in 
contact. Stomatal files separated from each other by a variable number of cells (4–11). Stomatal 
apparatus syndetocheilic, subsidiary cells and guard cells slightly sunken beneath the level of the 
other epidermal cells. Stomatal chamber protected by a dome of 7–9 papillate epidermal cells 
marking out an oval and lobed pit. Mouth of pit always more cutinized than the walls of the 
surrounding epidermal cells. Stomatal pit only rarely directly above the guard-cells, more often 
displaced towards rachis in same direction as the stomatal files. Guard cells generally oriented 
perpendicularly to the direction of the veins but sometimes parallel. Density of stomata about 40–50 
per mm
2
. Epidermal cells between the stomatal bands in more or less regular files, rectangular. 
Periclinal walls characteristically with a papilla, papilla often strongly marked, about 10–15 µm in 
diameter. Anticlinal walls of cells sinuous, sinuosities with the same amplitude as those of the cells 
of the upper epidermis. Trichomes and hypodermal cells not observed, presumed lacking ». 
 [Feuille pétiolée de grande taille : la plus grande connue fait 300 mm de long et 100 mm de 
large ; longueur du pétiole 20–30 mm. Rachis droit, diminuant progressivement en largeur en 
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direction de l’apex (5–6 mm de large près de la base de la feuille). Rachis présentant des rides 
longitudinales plus ou moins bien marquées. Folioles alternes, attachées obliquement sur la face 
supérieure du rachis, à un angle de 45–80°. Dans la partie médiane de la feuille, les folioles sont 
séparées les unes des autres par environ 1–2 mm, mais sont généralement contiguës ailleurs ou se 
chevauchent même légèrement ; elles font environ 5 à 8 mm de large et 50 mm de long. Dans la 
partie distale de la feuille, les folioles deviennent plus courtes et moins larges ; dans la région 
basale, les folioles sont parfois plus courtes mais tout aussi larges que celles de la partie centrale. 
Contours des folioles linéaires lancéolés. Bases des folioles asymétriques, bordure catadrome 
jamais décurrente sur le rachis, bordure anadrome auriculée, auricule parfois faiblement 
développée, en particulier dans la région distale de la feuille. Folioles plus larges à proximité de 
l’auricule qu’au point d’attache basale. Apex des folioles de forme très variable : arrondi, obtus ou 
aigu. Nervation rayonnant depuis le point d’attache vers l’auricule et le reste de la foliole, densité de 
36 à 54 nervures par cm près de la base. Cuticule de même épaisseur (2–5 µm) sur les deux faces. 
Cuticule de la face supérieure montrant des cellules épidermiques de forme rectangulaire, en files 
plus ou moins parallèles aux marges, non-modifiées sur les veines. Parois anticlinales lobées, 
sinueuses, de plus forte amplitude sur les parois parallèles à la direction des files de cellules (taille 
moyenne x=17 µm, y=13 µm), et moins sur celles perpendiculaires à cette direction (x=9 μm, y=6 
μm). Parois périclines non papilleuses. Appareils stomatiques absents. Cuticule de la face inférieure 
montrant des files stomatiques en alternance avec des files de cellules épidermiques ordinaires sans 
appareils stomatiques, les bandes stomatiques étant situées entre les nervures. Appareils stomatiques 
généralement disposés en files régulières, certains occupant néanmoins une position intercalaire 
entre les files. Dans chaque file, les appareils stomatiques sont généralement séparés par 3–6 
cellules épidermiques ordinaires, cependant deux appareils stomatiques peuvent parfois être en 
contact. Files stomatiques séparées les unes des autres par un nombre variable de cellules (4–11). 
Appareils stomatiques syndétochéiles, cellules de garde et subsidiaires légèrement enfoncées sous le 
niveau des autres cellules épidermiques. Chambre stomatique protégée par un dôme de 7–9 cellules 
épidermiques papilleuses, formant une fosse ovale et lobée. Ouverture de la fosse stomatique 
toujours plus cutinisée que les parois des cellules épidermiques environnantes. Fosse stomatique 
rarement située directement au-dessus des cellules de garde, mais généralement déviée vers le 
rachis suivant la direction des files stomatiques. Cellules de garde généralement perpendiculaires 
aux nervures, parfois parallèles. Densité d’environ 40–50 appareils stomatiques par mm2. Cellules 
épidermiques ordinaires rectangulaires, disposées en files plus ou moins régulières entre les bandes 
stomatiques. Parois périclines caractérisées par une papille, souvent fortement marquée, d'environ 
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10–15 µm de diamètre. Parois anticlinales des cellules sinueuses, sinuosités de même amplitude que 
celles des cellules de l'épiderme supérieur. Trichomes et cellules hypodermiques non observés, 
présumés manquants]. 
 
 Matériel étudié : Trois spécimens (GL-02, 03, et 08) issus des travaux de la LGV Tours-
Bordeaux, à hauteur de Gratte-Loup (environs de Poitiers, Vienne). Tous les spécimens proviennent 
de dépôts du Callovien moyen et sont conservés à l’Université de Poitiers. 
 Description : Spécimen GL-02. Empreinte sans cuticule de la face supérieure de la partie 
médiane d’une feuille unipennée. L’empreinte mesure environ 73 mm de long pour 36 mm de large, 
mais le fossile est partiel et sa véritable largeur ne peut être mesurée. La foliole la plus complète 
mesure environ 25 mm de long (sachant que son apex est manquant) et 6 mm de large. Les folioles 
présentent à leur base côté anadrome une auricule assez faiblement marquée. La nervation n’est pas 
visible. 
Spécimen GL-03. Empreinte sans cuticule de la face supérieure de la partie médiane d’une 
feuille unipennée. L’empreinte mesure environ 72 mm de long pour 60 mm de large, mais le fossile 
est partiel et sa véritable largeur ne peut être mesurée. La foliole la plus complète mesure environ 
50 mm de long (sachant que son apex est manquant) et 7 mm de large. Les folioles se chevauchent 
légèrement et présentent à leur base côté anadrome une auricule assez faiblement marquée, peut-
être partiellement masquée par les folioles suivantes. La nervation n’est pas visible. 
Spécimen GL-08. Empreinte et contre-empreinte sans cuticule d’une feuille unipennée sub-
entière mesurant environ 131 mm de long pour 39 mm de large, mais le fossile est partiel et sa 
véritable largeur ne peut être mesurée. Les folioles se chevauchent légèrement ; une seule d’entre 
elles est complète, elle mesure 28 mm par 5,5 mm près de la base, son apex est aigu et arrondi, son 
auricule est peu marquée. La nervation n’est pas visible. 
 Remarques : A noter que O. pterophylloides et O. graphicus sont très proches et pourraient 
constituer une seule et même espèce (voire discussion après description de O. graphicus ci-dessus). 
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Otozamites reglei 
(BRONGNIART 1825a) SAPORTA 1875 
Planche VII, Fig. A. 
 
1825a Filicites reglei BRONGNIART 1825a : Brongniart, p. 421, pl. 19, fig. 2. Diagnose ; 
échantillons a priori perdus. 
1838 Pecopteris reglei BRONGNIART 1825a : Brongniart, p. 365, pl. 130, fig. 2. Échantillons a 
priori perdus. 
1875 Otozamites reglei (BRONGNIART 1825a) SAPORTA 1875 : Saporta, p. 170, pl. 109, fig. 
2–7. Autre diagnose ; néotype. 
1911 Zamites reglei (BRONGNIART 1825a) LIGNIER : Lignier, p.18, pl. 1, fig. 13. Description. 
1978 Otozamites reglei (BRONGNIART 1825a) SAPORTA 1875 : Barale, p. 106, pl. 39, fig. 1–6. 
Diagnose émendée. 
1981 Otozamites reglei (BRONGNIART 1825a) SAPORTA 1875 : Barale, p. 79, texte-fig. 18, pl. 
14, fig. 1–6. 
 
 Néotype : Spécimen MNHN.F.4918. MNHN, figuré par Saporta (1874), pl. 109, fig. 6. 
Néotype proposé par Barale (1978). 
Étymologie : De Monsieur Regley, découvreur du premier spécimen étudié par A. 
Brongniart, près d'Alençon. 
 Diagnose émendée (Barale, 1978) : Fronde pétiolée, d'au moins 150 mm de long et 25 mm 
de large dans sa région moyenne. Pétiole de 3 mm de large à sa base, se prolongeant au niveau des 
folioles par un rachis droit parcouru de plis longitudinaux et conservant sensiblement la même 
largeur (2,5 mm) tout le long de la fronde. Forme générale de la fronde lenticulaire due à la 
présence de petites folioles à la base et au sommet de la fronde alors qu'elles atteignent leur taille 
maximale (13 mm de long par 7 de large) dans la région moyenne de la fronde. Folioles légèrement 
auriculées sur leur bord basal anadrome et insérées sur le rachis par une callosité située au-dessous 
du milieu de leur base ; auricule largement dévellopée sur le rachis mais le recrouvrant 
partiellement ; apex arrondi faisant un angle variant entre 60° et 70° avec le rachis. Nervation 
consistant en 9 à 11 nervures issues de la callosité basale et divergeant vers les bords des folioles 
après 1 à 3 dichotomies successives. Cuticule de la face supérieure des folioles plus épaisse que 
celle de la face inférieure. Épiderme supérieur (imparfaitement connu) constitué de cellules 
généralement retangulaires ou isodiamétriques, parois anticlines des cellules fortement sinueuses 
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(amplitudes des sinuositées de 10 µm). Épiderme inférieur caractérisé par une zone marginale de 
150 µm de large environ, identique à celle de l'épiderme supérieur, et par une zone médiane 
montrant en alternance des plages d'appareils stomatiques et des files de cellules épidermiques. 
Appareils stomatiques répartis en plages séparées les unes des autres par 3 files de cellules 
épidermiques en moyenne ; plages constituées de 2 à 3 files d'appareils stomatiques le plus souvent 
mal définies. Appareil stomatique du type syndétochéïle formé de 2 cellules de garde présentant des 
épaississements latéraux en forme de croissant ; cellules de garde typiques de 50 µm de long par 15 
µm de large. Ostiole orienté le plus souvent suivant une direction perpendiculaire à celle des 
nervures. Présence de deux cellules annexes à parois anticlines droites ou faiblement sinueuses ; sur 
la face péricline des cellules annexes développement d'une papille dirigée vers l'orifice sus-
stomatique et surplombant ce dernier (papille parfois absente). Ensemble de l'appareil stomatique 
protégé par un dôme constitué de 8 à 9 cellules épidermiques délimitant un orifice sus-stomatique 
fortement cutinisé, de forme arrondie et étoilée. Cellules épidermiques entre les plages stomatifères 
plus courtes que celles de la zone marginale, carrées, à parois anticlines sinueuses faiblement 
marquées ou même parfois invisibles. Parois périclines des cellules avec une zone centrale ronde 
faiblement cutinisée et une zone latérale plus fortement cutinisée. Trichome absent. Rachis constitué 
de cellules épidermiques rectangulaires disposées en files mal définies et parallèles à ses bords. 
Parois anticlines des cellules droites ou faiblement sinueuses. Appareils stomatiques non observés. 
 Matériel étudié: Un unique spécimen provenant du Bathonien supérieur de Mamers 
(Sarthe), conservé au Musée Vert de Le Mans sous le numéro MHNLM-2003.1.4859. 
 Description : Le spécimen est l’empreinte de la partie médiane d’une feuille unipennée dont 
seule la partie supérieure a conservé 8 folioles. L’empreinte mesure environ 78 mm de large et 180 
mm de haut. Les folioles présentent une auricule peu marquée à la base, un apex arrondi ; elles sont 
larges de 11 à 13 mm pour une longueur de 40 à 47 mm. Les folioles sont droites, non contigües et 
espacées de 2 à 4 mm. La nervation n’est pas préservée. 
 Remarques : Les folioles de ce spécimen sont un peu atypiques car un peu plus longues que 
celles du type. Cela peut s’expliquer partiellement car elles proviennent de la partie médiane d’une 
feuille où les folioles sont généralement les plus longues. 
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Otozamites sp. 
Planche IV, fig. C. 
 
Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Étrochey, Côte-d’Or (GR/PC.1809). 
. Description : Spécimen GR/PC.1809. Partie médiane d’une feuille unipennée, d’environ 65 
mm de haut par 20 mm de large. Rachis large de 2 mm environ. Folioles triangulaires, marges 
droites, apex non préservé mais probablement très aigu, base dissymétrique présentant une auricule 
très marquée, large de ~3–4 mm à la base et pouvant mesurer jusqu’à 15 mm de long environ. 
Auricule à la base des folioles chevauchant le rachis, et dépassant parfois très légérement du côté 
opposé. Cuticule très dégradée et fragmentée. 
 Remarques : La préservation de ce spécimen ne permet pas une identification fiable au 
niveau spécifique, mais le genre est déterminable grâce à l’auricule située à la base des folioles, 
permettant d’affirmer avec certitude qu’il s’agit bien d’un Otozamites. 
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Genre Pseudocycas 
NATHORST 1907 
 
1907 Pseudocycas NATHORST 1907 : Nathorst, p. 3. Pas de diagnose générique, mais 
description détaillée du genre, de l’espèce type, et figurations associées. 
1992 Pseudocycas NATHORST 1907 : Watson et Cusack, p. 18. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Pseudocycas insignis NATHORST 1907 
 Étymologie : L’origine du nom Pseudocycas provient de la ressemblance de ces 
Bennettitales avec les Cycas (Cycadales) actuels : en effet, le sillon stomatique mime sur de 
nombreux fossiles la nervure centrale des folioles de cycas. Ce nom est formé du préfixe Pseudo- 
dérivant du grec ancien « ψευδής » et signifiant faux, erroné, et du suffixe -cycas, pour le genre 
actuel Cycas. 
 Diagnose émendée (Wesley, 1958) : « Leaf once pinnate, linear pinnae having cuticle of the 
bennettitalean type with syndetocheilic stomata. Stomata situated in central groove along abaxial 
surface of pinnae ». 
 [Feuille unipennée, folioles linéaires ayant une cuticule de type bennettinéen avec des 
appareils stomatiques syndétochéiles. Appareils stomatiques situés dans un sillon stomatique situé 
le long de la face abaxiale de la foliole]. 
 Remarques : Le genre Pseudocycas est assez rare dans le Jurassique européen (e.g. Barale 
1981), mais un peu plus présent dans le Crétacé (Nathorst 1907).  
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Pseudocycas sp. 
Planche XIX, fig. A-B. 
 
 Matériel étudié : Un unique spécimen provenant des niveaux du Callovien moyen de la 
carrière souterraine des Lourdines, près de Poitiers, conservé à l’Univresité de Poitiers sous le 
numéro CVCU1 (Collection X. Valentin). 
 Description : Spécimen CVCU-1. Empreinte sans cuticule de la partie médiane d’une 
feuille unipennée, mesurant environ 85 mm de long pour 95 mm de large. Rachis large d’environ 3–
4 mm. Folioles insérées sur la face supérieure du rachis, large d’environ 6–8 mm et longues de 60 
mm environ, sachant qu’une petite partie de leur apex est systématiquement manquante. Bases des 
folioles présentant une très légère auricule du côté anadrome mais néanmoins presque symétriques. 
Nervation non préservée, mais on peut observer l’empreinte en relief d’un sillon stomatique médian 
sur près de la moitié des folioles, sillon médian à ne pas confondre avec une nervure. 
 Remarques : Le sillon médian permet d’attribuer sans réserve ce fossile au genre 
Pseudocycas.  
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Genre Pterophyllum 
A. T. BRONGNIART 1825b 
 
1825b Pterophyllum : Brongniart, p. 219. Nom et description de deux espèces uniquement. 
1917 Pterophyllum BRONGNIART 1825b : Seward, p. 548. 
1930 Pterophyllum BRONGNIART 1825b : Thomas, p. 401. 
1969 Pterophyllum BRONGNIART 1825b : Harris, p. 91. 
1992 Pterophyllum BRONGNIART 1825b : Watson et Sincock, p. 108. 
 
 Espèce type : Pterophyllum longifolium BRONGNIART 1825 (d’après Watson & Sincock 
2005). 
 Étymologie : Pterophyllum est constitué du préfixe Ptero- (πτερόν), signifiant aile ou plume 
en grec ancien, et du suffixe -phyllum (φύλλον), signifiant « feuille » dans cette même langue. 
 Diagnose émendée (Watson et Sincock, 1992) : « Leaf shed at maturity, pinnate, leaf as an 
whole lanceolate or parallel-sided. Pinnae attached laterally or towards upper surface, some of 
upper surface of rachis exposed. Pinnae typically at least twice as long as broad, bases typically 
symmetrical; basal angles expanded at point of attachment, if not lateral margins running parallel, 
or almost so, to rachis. Pinna apex rounded or pointed, seldom truncate. Veins several, generally 
parallel, usually forked, not anatomizing, ending in or near distal margin. Cuticle with 
syndetocheilic stomata of bennettitalean type ». 
 [Feuilles caduques, unipennées, lancéolée ou à bords parallèles. Folioles attachées 
latéralement ou sur la face supérieure du rachis, une partie de celles-ci restant toujours visible. 
Folioles généralement au moins deux fois plus longues que larges, à bases symétriques ; angles 
basaux des folioles expansés au point d’attache sur le rachis, ou non : dans ce cas, les marges 
latérales restent parallèles, ou presque*. Apex des folioles arrondis ou aigus, rarement tronqués. 
Nervures nombreuses, généralement parallèles, se divisant dichotomiquement mais ne 
s’anastomosant pas, et terminant leur course sur ou près de la marge distale de la foliole. Cuticule 
présentant des appareils stomatiques syndétochéïles de type bennettitéens. 
* n.d.t. La base des folioles n’est jamais contractée]. 
 Remarques : Le genre Pterophyllum semble assez rare dans le Jurassique français.  
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Pterophyllum sp. 
Planche VII, fig. B. 
 
 Matériel étudié : Un unique spécimen provenant de Mamers, conservé au Musée Vert du 
Mans sous le numéro MHNLM-2003.1.4860. 
 Description : Spécimen MHNLM-2003.1.4860. Empreinte sans cuticule d’une feuille 
unipennée sub-entière, mesurant environ 150 mm de long pour 35 mm de large. Rachis large de 3 
mm environ. Folioles linéaires, à apex arrondi, longues de 19 mm environ et large de 3–4 mm. 
Bases des folioles peu distinctes, mais a priori non décurrente. Nervation non préservée. 
 Remarques : Ce fossile n’est attribué qu’avec doûte au genre Pterophyllum, sa mauvaise 
préservation ne permettant pas d’être sûr de la forme de la base des folioles.  
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Genre Zamites 
A. T. BRONGNIART 1828 
   
1828 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 94.  
1837 Zamia : LINDLEY et HUTTON, p. 45, pl. 165. 
1849 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 61. 
1870 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Schimper, p. 151.  
1875 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Saporta, p. 44.  
1969 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Harris, p. 3.  
1981 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Barale, p. 85. 
1992 Zamites A. T. BRONGNIART 1828 : Watson et Sincock, p. 41. Diagnose émendée. 
 
 Espèce type : Zamites feneonis A. T. BRONGNIART 1828, selon Saporta (1875), p. 45 ; ou 
Zamites gigas LINDLEY et HUTTON 1835 : Lindley et Hutton, p. 45, pl. 65. Selon Andrews 
(1955), p. 261. 
 Étymologie : Selon Brongniart (1828, p. 15), le nom Zamites dérive de celui du genre 
Zamia. Ce dernier est encore valide de nos jours ; il concerne certaines cycadales d'Amérique 
tropicale. 
 Diagnose émendée (Watson et Sincock 1992) : « Leaf once pinnate, pinnae attached to 
upper surface of rachis. Base of pinna symmetrical, usually contracted to narrow region of 
attachment in middle of basal margin; rarely proximal portion of pinna narrowing to wide 
attachment area with basal angles little contracted. Veins parallel or diverging from pinna base, 
dichotomising but not anastomosing, ending in or near pinna margins and apex. Cuticle with 
syndetocheilic stomata; epidermal cell walls sinuous ». 
[Feuille unipennée, folioles attachées sur la face supérieure du rachis. Bases des folioles 
symétrique, habituellement réduite à une petite zone d’attache située au milieu de la marge basale ; 
portion proximale de la foliole plus rarement réduite à une large zone d’attache dont les angles 
basaux sont faiblement contractés. Nervures parallèles ou divergentes depuis la base de la foliole, se 
dichotomisant sans s'anastomoser, et se terminant sur ou près des marges et de l’apex de la foliole. 
Cuticule présentant des appareils stomatiques syndétochéiles ; parois des cellules épidermiques 
sinueuses]. 
 Remarques : Le genre Zamites est l’un des plus anciennement établis, à l’origine pour tous 
les feuillages fossiles ressemblant aux Zamia tels qu’ils étaient alors définis, c’est-à-dire toutes les 
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Cycadales actuelles connues à l’époque à l’exception des Cycas. Peu à peu, la diagnose s’est affinée 
pour ne plus désigner que les feuillages fossiles de Bennettitales dont la base des folioles est le plus 
souvent symétriquement contractée, parfois non contractée, mais toujours symétrique. 
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Zamites feneonis 
(POMEL 1849) ETTINGSHAUSSEN 1852 
Planche X, fig. E-F. 
 
1828 Zamia feneonis BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 199. Nomen nudum : Nom seulement. 
1849 Cossozamia (Paleozamia) feneonis (BRONGNIART 1828) POMEL 1849 : Pomel, p. 
344.1849 Zamites feneonis BRONGNIART 1828 : Brongniart, p. 62, p. 106. Nom 
seulement. 
1852 Zamites feneonis BRONGNIART 1828 : Ettingshausen, p. 9, pl. 3, fig.1. 
1861 Dionites feneonis (BRONGNIART 1828) MIQUEL 1861 : Miquel, p. 31. Nom seulement. 
1870 Zamites feneonis (BRONGNIART 1828) SCHIMPER 1872 : Schimper, p. 152, pl. 71, fig. 
2–3. 
1870 Zamites articulatus SAPORTA : Schimper, p. 153. 
1875 Zamites feneonis (BRONGNIART 1828): Saporta, p. 99, pl.87–92, fig. 1. 
1875 Zamites feneonis var. articulatus SAPORTA 1875 : Saporta, p. 100, pl.90, fig. 3, pl. 91–92, 
fig. 1. 
1875 Zamites acerosus SAPORTA 1875 : Saporta, p. 97, pl.86, fig. 1.. 
1875 Zamites falax SAPORTA 1875 : Saporta, p. 114, pl. 93, fig. 3.. 
1891 Zamites formosus HEER 1875 : Saporta, p. 454, pl. 295, fig. 10, pl. 296, fig. 2–8.  
1891 Zamites fallax SAPORTA 1875 : Saporta, p. 450, pl. 2975, fig. 1. 
1938 Zamites feneonis BRONGNIART 1828 : Capentier, p. 174, pl. 1, fig 1–7.  
1978 Zamites feneonis BRONGNIART 1828 : Barale, p. 127, pl. 44–54, texte-fig. 23–25.1981
 Zamites feneonis (POMEL 1849) ETTINGSHAUSSEN 1852: Barale, p. 96, texte-
fig. 23–25, pl. 19, fig. 1–4, pl. 20–22, fig.1–3, pl.23–29. Diagnose émendée. 
 
 Holotype : Spécimen figuré par Ettingshaussen (1852), p. 9, pl. 3, fig. 1. 
 Étymologie : L’origine du nom feneonis, due à Brongniart (1828), dérive du nom de 
monsieur Fénéon, « ingénieur des mines et professeur à l'école de Saint-Étienne », à qui cet auteur 
doit ses premiers échantillons, découverts à Seyssel, Ain (voir p. 198). 
 Diagnose émendée (Barale, 1978) : Voir Barale (1978, p.127) ou Barale (1981, p. 98). 
 Matériel étudié : Un spécimen provenant de l’Oxfordien supérieur d’Auxey, près de 
Beaune (Côte-d’Or) conservés au Musée de Laval sous les numéros ML-PAL-20218. 
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 Description : Spécimen ML-PAL-20218. Empreinte partielle de la partie médiane d’une 
feuille unipennée. L’empreinte mesure 40 mm de large sur 25 mm de haut. Elle comporte 5 folioles 
en connexion avec le rachis plus deux folioles isolées. Chacune d’entre elles mesure 29 mm de long 
(apex manquant) et 4 mm de large. Elles sont insérées latéralement sur la partie supérieure du 
rachis, leur base est symétrique. La nervation est subparallèle et dichotome. Il y a 8–12 nervures par 
foliole près de la base, soit 20–25 nervures par centimètre linéaire. La marge des folioles est très 
légèrement révolute. 
 Remarques : Zamites feneonis est l’une des espèces les plus communes au Jurassique 
supérieur, mais plus particulièrement à partir du Kimméridgien. On la trouve néanmoins dès 
l’Oxfordien supérieur, et probablement même au Callovien moyen, bien qu’on ne possède pour 
cette période que des débris trop fragmentaires pour les attribuer avec certitude à cette espèce. 
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Zamites ssp. 
Planche IV, fig. A ; planche XXII, fig. A ; planche XX, fig. A–E. 
 
Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Étrochey, Côte-d’or (GR/PC.1807). Un 
spécimen provenant de Gratte-Loup, Vienne (GL-07). Cinq spécimens (pour trois échantillons) 
provenant de Sauzé-Vaussais, Vienne (SV-08, SV-09, SV-10). 
 Description : Spécimen GR/PC.1807. Empreinte de la partie terminale d’une feuille 
unipennée, d’environ 105 mm de haut par 25 mm de large. Rachis non préservé, contrairement aux 
folioles. Folioles linéaires, légèrement ovoïdes, à base symétrique généralement mal préservée, 
apex arrondi, longue de 25–36 mm et large de 6–11 mm. Largeur maximale des folioles atteinte aux 
environs des deux tiers de leur longueur totale mesurée depuis leur base. Cuticule très dégradée et 
fragmentée. Nervation non préservée. 
Spécimen GL-07. Empreinte partielle de la partie médiane d’une feuille unipennée, 
d’environ 30 mm de haut par 13 mm de large. Rachis masqué par les folioles. Folioles linéaires, à 
bases contractées et symétriques, à apex non préservé, longues de 9 mm au maximum, et larges de 3 
mm environ. Nervation non préservée. 
Spécimen SV-08. Empreinte partielle d’une portion de feuille unipennée, d’environ 74 mm 
de haut par 55 mm de large. Rachis masqué par les folioles. Folioles linéaires-lancéolées, à bases 
contractées et symétriques, à apex aigu et arrondi, longues de 28–32 mm, et larges de 5–7 mm 
environ. Nervation non préservée. 
Spécimen SV-9. Base de foliole isolée. Empreinte de la face inférieure de la base, contractée 
et symétrique, d’une foliole isolée. Elle est large de 11 mm au maximum, pour une longueur de 24 
mm. Marge de la foliole légèrement révolute. Nervation comptant environ 14 nervures divergeant 
depuis la base puis devenant sub-parralèles. 
Spécimen SV-9. Partie médiane d’une foliole isolée. Empreinte de la face inférieure de la 
partie médiane d’une probable foliole isolée. Elle est large de 7 mm au maximum, pour une 
longueur de 44 mm. Marge de la foliole légèrement révolute. Nervation comptant environ une 
dizaine de nervures sub-parallèles. 
Spécimen SV-10. Portion de feuille. Empreinte partielle d’une portion de feuille unipennée, 
d’environ 62 mm de haut par 20 mm de large. Rachis large de 3 mm environ. Folioles large de 7 
mm environ, très mal préservées ; seule la base de certaines d’entre elles, contractée et symétrique, 
est conservée. Nervation à priori peu dense, avec seulement 4 nervures visibles sur la base de foliole 
la mieux préservée. 
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Spécimen SV-10. Apex de foliole isolée. Empreinte de la face inférieure d’un apex de foliole 
isolée, large de 11 mm au maximum, pour une longueur de 13 mm. Marge de la foliole légèrement 
révolute. Nervation comptant environ 14 nervures divergeant vers les marges. 
 Remarques : La préservation de ce spécimen ne permet pas une identification fiable, 
cependant la base des folioles, symétrique, permet d’affirmer avec certitude qu’il s’agit bien d’un 
Zamites. 
 Les fragments de différents gisements n’appartiennent pas aux mêmes espèces. Le spécimen 
de Gratte-Loup (GL-07) rappelle Zamites pumilio par ses dimensions, sans que je dispose des 
caractères nécéssaires pour l’affirmer. Les spécimens présents sur les échantillons SV-08 et SV-09, 
ainsi que l’apex isolé d’une foliole sur l’échantillon SV-10 rappellent quand à eux Zamites feneonis, 
toujours sans qu’il soit possible d’être sûr. Le fragment de feuille de plus grande dimension sur 
l’échantillon SV-10 est quant à lui probablement une autre espèce de Zamites, car sa nervation 
semble très peu dense.  
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Bennettitales incertae sedis 
Planche IV, fig. B. 
 
Matériel étudié : Un spécimen provenant d’Étrochey, Côte-d’Or (GR/PC.1808), et deux 
spécimens provenant d’Arc-en-Barrois, Côte-d’Or (IGR-6118 et 6102). 
 Description : Spécimen GR/PC.1808. Empreinte sans cuticule de la partie basale d’une 
fronde unipennée, d’environ 125 mm de haut par 30 mm de large. Rachis large de 2 mm environ, 
pétiole large de 2–3 mm et long de 12 mm. Folioles linéaires, à base non préservée, apex mal 
préservé mais probablement arrondi, large de 4–5 mm, et longue de 10–16 mm. 
Spécimen IGR-6118. Empreinte 3D sans cuticule d’une probable foliole lancéolée isolée, 
sans base ni apex, d’environ 23 mm de haut par 5 mm de large au maximum. Nervation sub-
parrallèle, semblant légèrement diverger depuis la partie supposée basale de la foliole. 
 Spécimen IGR-6102. Silicification 3D d’une probable foliole lancéolée isolée, sans base ni 
apex, d’environ 24 mm de haut par 6 mm de large au maximum. Nervation très partiellement visible 
à travers des fissures, probablement sub-parrallèle, semblant légèrement diverger depuis la partie 
supposée basale de la foliole. Épiderme supérieur uniformément couvert de cellules épidermiques 
ordinaires préservées sous forme de moulage interne, à parois anticlinales fortement sinusoïdales. 
 Remarques : La préservation du spécimen d’Étrochey ne permet pas une identification 
fiable, et l’absence de la base des folioles symétriques ne permet même pas d’identifier le genre de 
ce spécimen, mais son allure générale est celle d’une fronde de Bennettitale, sans certitude absolue 
toutefois.  
 Par ailleurs, des deux spécimens d’Arc-en-Barrois, seul le spécimen IGR-6102 peut être 
attribué avec certitude aux Bennettitales, grâce à la forme de ces cellules épidermiques ; le 
spécimen IGR-6118 n’y est attribué qu’avec doûte, de part sa forte ressemblance avec le spécimen 
précédent. 
 Enfin, les spécimens des différents gisements appartiennent très probablement à des espèces, 
voire à des genres, différents. 
 
  
CHAPITRE IV : Systématique 
 
155 
 
IV.3.4.7 – Les Caytoniales 
 
 Les Caytoniales sont des plantes à graines mésozoïques, assez rares dans le registre fossile, 
qui ont la particularité d’avoir des feuilles pennées à nervation réticulée et un appareil reproducteur 
rappellant beaucoup celui des Angiospermes, auxquels elles semblent intimement liées (Hilton et 
Bateman 2006).  Elles ont été originellement décrites dans le Jurassique anglais par Thomas (1925), 
et ne comprennent que l’ordre, strictement fossile, des Caytoniales. Ces plantes à graines 
mésozoïques, assez rares dans le registre fossile à l’exception de quelques gisements, ont la 
particularité d’avoir un appareil reproducteur qui rappelle beaucoup celui des Angiospermes, et des 
feuilles pennées à nervation réticulée. De ce fait, elles sont considérées par de nombreux 
paléobotanistes comme le groupe frère des Angiospermes (Hilton et Bateman 2006). 
 
 Ces végétaux ne sont que peu documentés à l’état fossile (e.g. Harris 1964) et aucun 
spécimen provenant des terrains jurassiques de France n’est connu, bien qu’ils y fussent 
probablement présents en tant qu’élèment minoritaire de la flore. 
 
IV.3.4.8 – Les Angiospermes 
 
 Les Angiospermes, ou plantes à fleurs pour les néobotanistes, sont le groupe de végétaux qui 
domine la flore actuelle. En revanche, ils semblent totalement absents du registre fossile de la flore 
jurassique française. Cependant, quelques spécimens d’Angiospermes auraient été découverts en 
Chine dans des terrains jurassiques (Liu et Wang 2016, 2017 ; Han et al. 2016). Il faut cependant 
noter que l’interprétation de ces plantes en tant qu’Angiospermes est sujette à caution, notament car 
ces fossiles sont préservés sous forme d’impressions, et qu’ils ne présentent pas de façon 
indubitables tous les caractères nécéssaires pour une telle affirmation. 
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CHAPITRE V : Discussion 
 
 
V.1 – Diversité floristique du Jurassique moyen-Supérieur de France 
 
V.1.1 - Généralitées 
 
 Dans ce chapitre je traiterai un par un chaque gisement en commençant par un tableau 
récapitulatif de la flore fossile connue localement, en y indiquant à la fois les données issues de 
travaux antérieurs et de mes propres observations. Bien sûr, il n’y a que mes données lorsque les 
gisements sont inédits, et ce même si les fossiles étudiés sont issus de collections anciennes. Dans 
certains cas, les plus complexes, ou bien lorsque je manque de matériel, je proposerai également 
une liste de flore retenue pour le gisement. Si elle est absente, c’est que je considère ma liste comme 
la plus complète possible, et taxonomiquement à jour. 
 Le formatage des tableaux (Tableaux V.1 à V.12) présentant les différentes listes de flore est 
conçu de façon à classer les plantes par affinités botaniques, et à mettre en évidence les synonymies 
éventuelles. Dans cette optique, il présente quelques particularités qu’il s’agit de comprendre pour 
pouvoir les lire convenablement : 
- les noms entre crochets sont des noms invalides actuellement, mais jadis proposés par au 
moins l’un des auteurs ayant travaillé sur le gisement ; 
- les noms que je considère comme synonymes taxonomiques sont indiqués par une même 
couleur de fond ; cependant, cette synonymie peut n’être vraie que dans le cas particulier 
du gisement considéré ; 
- au contraire, lorsque deux noms correspondent à deux espèces distinctes, la couleur de 
fond change, du gris clair au blanc et inversement ; 
- dans les cas plus complexes, ou lorsque certaines précisions s’imposent, des 
informations complémentaires sont ajoutées dans le commentaire du tableau ; un 
astérisque indiquera qu’il convient de s’y référer ; 
- il peut y avoir des « incertae sedis » à plusieurs niveaux dans le tableau ; ils prennent 
alors la signification qui correspond à leurs positions en son sein ; ainsi, par exemple, ils 
peuvent correspondre à des conifères dont la famille botanique est inconnue, mais qui 
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possèdent un nom de genre et d’espèce, ou encore remplacer un binôme linnéen dans le 
cas, toujours par exemple, d’une Bennettitale incertae sedis ; 
- lorsqu’un point plein est présent dans une case (●), c’est que l’espèce en question est 
considérée comme présente dans le gisement par l’auteur indiqué en tête de colonne ; 
- lorsque, dans une case, un point d’interrogation est présent devant le point (?●), c’est 
que l’auteur doute de la présence de l’espèce ; 
- lorsqu’un point vide est présent dans l’une des cases de la colonne correspondant à mon 
travail (○), c’est soit que j’ai pu voir ces fossiles sans en disposer pour étude, soit que je 
considère l’espèce comme présente en me basant sur les travaux antérieurs ; parfois, il y 
a également une mise à jour taxonomique à cette occasion ; 
- lorsqu’il y a un point d’interrogation dans une case de la colonne correspondant à la liste 
de flore retenue dans ce travail (dernière colonne), c’est que je doute de la présence 
d’une espèce, sans être en mesure de trancher. 
 
V.1.2 – Diversité floristique du gisement d’Arc-en-Barrois (Bathonien supérieur) 
 
Composition et remarques sur la flore d'Arc-en-Barrois 
 La flore fossile d’Arc en Barrois est constituée principalement de rameaux feuillés de 
Brachyphyllum bruetii, auquel s’ajoutent de nombreux autres taxons, numériquement très 
minoritaires dans l’assemblage. Leur liste complète est disponible dans le tableau (V.1) suivant : 
MONILOPHYTES 
Bruet 
(1932) 
Donnée 
inédites 
Liste 
retenue 
    
Polypodiophytes 
incertae sedis 
  
 
Sphenopteris sp.  ● ● 
    
PLANTES À OVULES    
Corsystospermales    
[Lomatopteris moretiana] ●   
Cycadopteris moretiana  ● ● 
    
Ginkgoales    
?Baiera sp.  ● ● 
?Eretmophyllum sp.  ● ● 
    
Pinales 
Araucariacées 
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[Brachyphyllum nepos] ●   
Brachyphyllum bruetii  ● ● 
incertae sedis    
[Cedroxylon transiens] ●  ? 
?Pagiophyllum sp.  ● ● 
[Piceoxylon antiquum] ●  ? 
?Yuccites sp.  ● ● 
Bois sp(p). ● ● ● 
    
Bennettitales    
[Zamites ovalifolia] (nomen nudum) * ●   
Otozamites marginatus *  ● ● 
Otozamites obtusus var. oolithicus ●  ? 
Williamsonia (Ptilophyllum) pecten ●  ? 
Zamites feneonis ●  ? 
Zamites ?buchianus ●  ? 
incertae sedis sp(p).  ● ● 
Tableau V.1 – Listes de flore d’Arc-en-Barrois, comparaison entre celle de Bruet (1932) et la 
mienne. 
 
 L’espèce indiquée dans la liste de Bruet (1932) sous le nom de Zamites ovalifolia est 
probablement Otozamites marginatus. Ce premier binône linnéen est cependant un nomen nudum, 
car ni E. Bruet, ni P. Bertrand (qui s’est occupé de la paléobotanique pour Bruet) n’ont décrit (ou 
figuré) cette espèce, pas même informellement : elle est uniquement indiquée sous la forme de 
« Zamites (ovalifolia PAUL BERTRAND) » dans la thèse de Bruet (1932). Cependant, le nom 
d’espèce choisi laisse penser que les folioles de ce taxon étaient ovoïdes. Les spécimens que j’ai 
collectés et identifiés comme étant Otozamites marginatus possèdent la double caractéristique 
d’avoir des folioles de forme ovoïde et une auricule très peu marquée, caractéristiques qu’aucune 
autre Bennettitale de ce gisement ne partage. De plus, la confusion entre les genres Zamites et 
Otozamites est fréquente lorsque les Otozamites présentent des auricules discrètes, mais, même dans 
ce cas, la base des folioles des Otozamites est asymétrique, contrairement à celle des Zamites. Les 
spécimens d’Otozamites marginatus dont je dispose sont bien dans ce cas. 
 Les Bennettitales citées par Bruet dans ce gisement n’ont pas été retrouvées à l’exception, 
probablement, de Zamites ovalifolia, comme indiqué ci-dessus. En revanche de nombreux restes de 
Bennettitales, avérées ou potentielles, ont été trouvés. Ils sont cependant trop fragmentaires pour 
pouvoir être attribués à une espèce donnée. Par ailleurs, les noms proposés par Bertrand ne sont pas 
à jour, et nécessiteraient une révision taxonomique dès lors que l’on disposerait de spécimens 
clairement identifiables. 
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Les échantillons de bois de ce gisement présents dans les collections de l’université de 
Rennes 1 n’ont pas été étudiés en détails, je ne peux donc pas confirmer la présence de Piceoxylon 
antiquum, et de Cedroxylon transiens. Bien que les échantillons contenant du bois fossile soient 
assez nombreux, la plupart des spécimens sont des fragments de petite ou de très petite taille, ou des 
empreintes. Ainsi, seule une faible part de ces échantillons est apte à fournir aisément les caractères 
nécessaires pour une étude paléoxylologique. 
 
Assemblage, structuration, et interprétation paléoenvironnementale de la flore d'Arc-en-
Barrois 
La flore d’Arc-en-Barrois, présentée dans le diagramme ci-dessous (fig. V.1),  comporte une 
association de taxons très déséquilibrée dans leurs représentations respectives : 
 
Figure V.1 – Diagramme de fréquence des différentes espèces (ou groupes) de végétaux 
vasculaires présents dans les chailles d’Arc-en-Barrois. Échantillonnage composé de 217 
nodules ou fragments de nodules comprenant au moins un débris de plante vasculaire, prélevés dans 
la carrière Bourreau ou dans les champs proches. 
 
 Afin de pouvoir construire le diagramme de fréquence ci-dessus (fig. V.1), il a été nécéssaire 
de s’adapter aux contraintes liées à la préservation des plantes dans des chailles. Ce diagramme 
présente donc les caractéristiques suivantes : 
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- chaque nodule-échantillon, qu’il soit entier ou en plusieurs fragments, n’est compté 
qu’une seule fois ; un nodule entier ou fragmenté compte donc pour 1 unique 
échantillon; 
- chaque taxon, qu’il soit présent une ou plusieurs fois par échantillon-nodule, n’est 
compté qu’une fois ; il s’agit donc de présence / abcence d’un taxon pour chaque 
échantillon, et non d’un dénombrement de chaque reste fossile ; en effet, il n’est que 
rarement possible de savoir si plusieurs restes d’un même taxon proviennent, ou non, 
d’une même plante ; 
- un même échantillon-nodule peut être compté plusieurs fois, s’il contient plus d’un 
taxon ; ainsi, on a au total 271 « présences de taxons » pour seulement 217 échantillons ; 
- tous les taxons connus sur, ou dans, un échantillon sont comptés comme présents, sans 
tenir compte de la méthode utilisée pour cela (observation directe ou tomographie) ; 
- les échantillons proviennent de plusieurs sites du gisement d’Arc-en-Barrois ; ils ne 
représentent donc pas un évènement ponctuel, mais une tranche de temps, lors de 
laquelle la flore pourrait avoir eu le temps de changer et d’évoluer ; ainsi, les 
échantillons d’Otozamites marginatus proviennent tous d’un même champ tandis que 
ceux contenant Brachyphyllum bruetii ont été trouvés partout ; en effet, l’absence d’une 
stratigraphie très détaillée, impossible lorsque l’on collecte des échantillons dans les 
champs, interdit de faire une analyse quantitative de la flore fossile en fonction de son 
origine stratigraphique, on doit donc se limiter à des remarques qualitatives. 
L’analyse de ce diagramme de fréquence (fig. V.1) permet de mettre plusieurs faits en relief. 
Premièrement, un grand nombre de nodules, plus de 20%, contiennent au moins un incertae 
sedis. Cette abondance de plantes non identifiées s’explique principalement par la forte 
fragmentation des restes végétaux qui masque souvent les caractères diagnostiques, même lorsque 
la préservation est de bonne qualité. 
Deuxièmement, le bois fossile est lui aussi relativement abondant, mais comme expliqué 
plus haut, il n’est que rarement déterminable. De plus, le bois est ici compris au sens large, incluant 
de simples empreintes comme des fragments d’écorce. 
Troisièmement, les restes fossiles de Brachyphyllum bruetii sont extrêmement fréquents ; ils 
sont présents dans plus de 70% des nodules. Au contraire, les autres taxons de plantes vaculaires ne 
sont connus que par un très faible nombre d’exemplaires, chacun d’eux étant présent dans moins de 
3% des nodules. Il y a donc une très forte disproportion entre la fréquence du taxon le plus 
représenté, et celle de tous les autres. Comme nous le verrons ci-dessous, cette surabondance (ou 
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surreprésentation) de Brachyphyllum bruetii est mon princpal argument pour en faire l’espèce 
forestière dominante des îles de la plate-forme bourguignonne au Bathonien supérieur. 
 
Afin de comprendre la structuration de la flore d’Arc-en-Barrois, il est nécéssaire de 
replacer les fossiles de ce gisement dans la strate d’où ils proviennent, leur abondance relative nous 
indiquera alors quel type d’environement était dominant. Par ailleurs, l’analyse des adaptations des 
plantes à des conditions environnementales données, nous fournira des indications sur les 
conditions climatiques qui régnaient alors sur les îles de la plate-forme bourguignonne. 
Comme on l’a noté un peu plus haut, la flore d’Arc-en-Barrois est marquée par la très forte 
représentation des rameaux feuillés de Brachyphyllum bruetii dans l’assemblage. Ce conifère, au 
port possiblement arborescent comme presque tous les membres actuels de la famille des 
Araucariacées, constituait probablement l’élément majoritaire d’une forêt côtière. Il devait 
cependant s’agir d’une forêt mixte, car d’autres rameaux de conifères (?Pagiophyllum sp., ?Yuccites 
sp.) sont également présents dans l’assemblage, même s’ils sont très peu représentés. Enfin, la strate 
arborescente était probablement complétée par des Ginkgoales, également très minoritaires, 
notamment Eretmophyllum sp. et ?Baiera sp. 
Cependant, la répartition de ces différents taxons n’était pas forcément homogène à large 
échelle, la surabondance de restes de Brachyphyllum par rapport aux fragments foliaires d’autres 
espèces, probablement arborescentes, peut en effet s’expliquer de trois façons différentes : 
- soit les Brachyphyllum étaient beaucoup plus nombreux que tous les autres arbres ; 
- soit leur production de matière organique morte, sous forme de rameaux feuillés 
susceptibles d’être fossilisés, était plus importante que celle des autres taxons, que ce soit 
numériquement ou « qualitativement » à travers, par exemple, une moindre propension à la 
« putréfaction » ; 
- soit la répartition des espèces arborescentes était hétérogène à l’échelle d’une île ; les 
Brachyphyllum occupant alors majoritairement la frange la plus côtière du littoral, les autres 
taxons étant surtout présents dans les milieux un peu plus internes, plus protégés, au cœur 
des îles ; dans ce cas, c’est la proximité du milieu de dépôt qui expliquerait la surabondance 
de leurs restes. 
Ainsi, cette surabondance peut être expliquée par plusieurs facteurs, ou biais, qui peuvent tous 
avoir agi, ou non, et ce de manière additive et indépendante. Il n’est donc pas possible d’estimer 
l’impact de chacune d’entre eux de manière fiable. Cependant, les rameaux feuillés de cette espèce 
sont si abondants qu’il est très peu probable qu’il ne s’agisse pas de l’espèce forestière dominante 
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de cet écosystème. On peut donc parler sans trop de risque de forêt côtière à Brachyphyllum, 
phytocénose que l’on retrouvera à la même époque sur la plupart des côtes européennes, y compris 
celles d’îles continentales de grande taille, comme la partie émergée du massif armoricain.  
La strate arbustive devait être composée de plusieurs espèces de Bennettitales, bien que les 
restes fossiles dont je dispose soient trop fragmentaires pour permettre une détermination spécifique 
de la plupart d’entre elles, à l’exception d’Otozamites marginatus, espèce rare ailleurs en Europe. 
En revanche, en examinant les restes foliaires que j’ai classés comme incertae sedis, j’estime qu’il y 
a au moins deux autres espèces de Bennettitales dans ce gisement, dont probablement une forme 
proche d’Otozamites graphicus, mais je n’ai pas formellement les caractères nécessaires pour 
l’affirmer sur les spécimens dont je dispose. Par ailleurs, bien qu’aucun tronc ou autre partie 
ligneuse de Bennettitales n’ait été trouvé à Arc-en-Barrois, ce type de fossile est en revanche bien 
connu dans d’autres gisements du Mézozoïque européen. Ils permettent d’affirmer que la plupart 
d’entre elles étaient des plantes buissonnantes, de taille intermédiaire, ressemblant très 
superficiellement à de petits palmiers, bien que certaines d’entre elles aient eu une croissance 
sympodiale, formant ainsi de petits arbustes très ramifiés. 
La Corystospermale du gisement, Cycadopteris moretiana, devait également faire partie de 
la strate arbustive. En effet, bien que le port de cette espèce soit inconnu, les reconstructions qui ont 
pu être effectuées sur d’autres Corystospermales aboutissent toujours à des formes ligneuses, 
généralement des arbres mais également des arbustes (Taylor et al. 2009). En prenant en compte ces 
reconstructions et n’ayant aucun élément ligneux que je puisse attribuer à cette espèce, je suppose 
qu’il devait s’agir d’une forme arbustive relativement basse. Cependant, cette opinion devra être 
révisée dès que les fossiles disponibles le permettront.  
De même, si aucune Cycadale n’a pour l’instant été signalée dans ce gisement, il est 
probable que certaines espèces aient été présentes, et qu’elles aient occupé soit la strate arbustive, 
soit la strate herbacée. 
La strate herbacée était marquée probablement par les présence de quelques fougères dont 
on ne retrouve que de très rares témoignages fossiles dans les nodules d’Arc-en-Barrois, par 
exemple ?Sphenopteris sp. à moins que cette espèce ne fut lianescente ou épiphyte. Cependant, les 
restes de plantes clairement issus de cette strate semblent excessivement rares. Cela peut indiquer, 
non que le sol fût dénué de végétation, mais probablement que celle-ci était clairsemée, et donc que 
la forêt couvrant ces îles devait être assez dense. 
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Par ailleurs, toutes les plantes qui ont pu être étudiées en détail dans l’assemblage possèdent 
des mécanismes divers d’adaptation à un milieu xérophytique : Brachyphyllum bruetii possède par 
exemple des feuilles très courtes réduisant l’évapotranspiration, une succulence plus ou moins 
poussée, et des appareils stomatiques enfoncés sous le niveau de la surface de l’épiderme. De 
même, Cycadopteris moretiana possède des feuilles hypostomatiques à la zone stomatique 
particulièrement protégée grâce à la présence simultanée d’au moins quatre adaptations : 
-  1, une cuticule épaissie sur la face supérieure (non-stomatique), mais réduite sur la face 
inférieure (stomatique) ; 
-  2, un épaississement marginal côté abaxial qui protège la zone stomatique ; 
-  3, la présence d’une forte pilosité (trichomes unicellulaires) au sein de la zone stomatique ; 
-  et 4, un anneau protecteur formé par les cellules subsidiaires autour de chaque appareil 
stomatique. 
Enfin, Otozamites marginatus a des folioles présentant une marge révolute et un limbe épais, 
probablement associés à d’autres caractères xérophytiques (cuticule de la face adaxiale épaissie, 
trichome sur la face abaxiale, …) connus sur les deux spécimens anglais (Harris, 1969). 
Ainsi, les îles de la plate-forme bourguignonne étaient probablement couvertes d’une forêt 
mixte à Brachyphyllum. Celle-ci était probablement assez dense puisque les plantes provenant des 
strates arbustives et herbacées sont rares. Elle devait être également assez sèche, puisqu’un grand 
nombre de plantes de ce gisement possèdent des adaptations, parfois très poussées, pour les milieux 
présentant un fort stress hydrique. En revanche, pour permettre l’établissement d’une forêt, le 
déficit hydrique du milieu devait être saisonnier, et non constant tout au long de l’année. 
 
 Pour conclure, l’étude de la flore d’Arc-en-Barrois permet d’améliorer considérablement la 
connaissance de plusieurs espèces de plantes fossiles, notamment au niveau histologique, grâce à 
des spécimens préservés à l’échelle cellulaire. De plus, certaines de ces plantes appartiennent à des 
lignées peu connues à ce niveau de détails, dont certaines sont éteintes de nos jours. Ce gisement 
représente donc une opportunité rare d’améliorer notre connaissance de ces lignées, et donc de 
potentiellement améliorer la connaissance des relations phylogéniques entre ces groupes strictement 
fossiles et les plantes actuelles, et donc de mieux comprendre l’évolution des plantes. 
 Ainsi, Brachyphyllum bruetii a été examiné en détail au cours de cette thèse, et les données 
tomographiques de grande qualité sur deux autres taxons (Cycadopteris moretiana et Otozamites 
marginatus) qui restent à traiter vont permettre de connaître en détail l’histologie de ces parties 
végétatives. Il est également important de noter que ces deux espèces appartiennent à deux groupes 
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strictement fossiles, la première étant une Corystospermale probable et la seconde une Bennettitale, 
groupes probablement très proches des Angiospermes, dont l’origine fait toujours débat. 
 Enfin, l’étude de la flore fossile d’Arc-en-Barrois permet également de mieux comprendre 
les paléoenvironnements insulaires qui se sont développés sur la plate-forme bourguignonne lorsque 
celle-ci a commencé à émerger ponctuellement, a priori dès le Bajocien (Brigaud et al . 2009), et au 
moins jusqu’au Callovien moyen, pour former un archipel d’îles basses au sein d’un vaste lagon. 
 
V.1.3 – Diversité floristique du gisement d’Étrochey (Callovien inférieur et moyen) 
 
 Composition et remarques sur la flore d'Étrochey 
La flore fossile d’Étrochey comprend deux espèces communes, la première est un conifère 
(Brachyphyllum desnoyersii), la seconde une Corystospermale probable (Cycadopteris moretiana). 
Elle comprend également d’autres espèces plus rares dans l’assemblage, dont une certaine diversité 
au niveau des Bennettitales. Leur liste complète est disponible dans le tableau (V.2) suivant : 
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Corsystospermales     
[Lomatopteris moretiana] * ● ●   
[Lomatopteris burgundica] * ● ●   
[Lomatopteris balduinii] * ● ●   
Cycadopteris moretiana *   ● ● 
     
Pinales 
Araucariacées 
    
Brachyphyllum desnoyersii ● ● ● ● 
incertae sedis     
[Palaeocyparis robusta] * ● ●   
Cupressinocladus robusta nov. comb. *   ● ● 
?Pagiophyllum sp.   ● ● 
Palaeocyparis flouestii * ●   ? 
Yuccites burgundiacus ● ● ● ● 
Bois spp.  ● ● ● 
     
Bennettitales     
Otozamites decorus ● ●  ● 
Otozamites pterophylloides ● ●  ● 
Otozamites sp.   ● ● 
Sphenozamites brongniartii ● ●  ● 
Zamites sp.   ● ● 
Bennettitale incertae sedis   ● ● 
     
incertae sedis     
Androstrobus balduini * ● ●  ? 
Tableau V.2 – Listes de flore d’Étrochey (Callovien inférieur et moyen indifférencié), 
comparaison entre celle de Saporta (1892), celle de Lemoigne et Thierry (1968), et la mienne. 
 
 Selon Saporta (1891), il y a trois espèces distinctes de Lomatopteris à Étrochey, cependant, 
je ne retiens qu’une seule espèce du genre Cycadopteris. En effet, la création du genre Lomatopteris 
par Saporta se base sur une distinction fausse et illégitime avec le genre Cycadopteris créé 
antérieurement par Zigno, ce dernier est donc prioritaire (Barale 1975, 1982). De même, s’il y a 
bien trois morphologies foliaires différentes, une étude sur cuticule basée, entre autres, sur des 
échantillons provenant de ce gisement a permis de démontrer qu’il ne s’agit que d’un cas 
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d’hétérophyllie (Barale 1982), même si celle-ci est en effet très marquée. Le seul binôme linnéen 
valide pour toutes ces formes est donc Cycadopteris moretiana, car c’est l’espèce la plus 
anciennement décrite. 
Deux espèces de Palaeocyparis on été décrites par Saporta dans ce gisement. Elles doivent 
toutes deux être interprétées comme des Cupressinocladus, le genre Palaeocyparis étant 
actuellement considéré comme invalide (Seward 1900). Par ailleurs, Saporta a quasiment créé une 
espèce de Palaeocyparis pour chaque gisement qu’il a étudié, et une importante révision de leur 
taxonomie serait nécessaire ; celle-ci pourrait impliquer un changement de nom ultérieur pour 
l’espèce d’Étrochey. Par ailleurs, je n’ai repris qu’avec doute Palaeocyparis flouesti dans ma liste 
de flore, car d’après la description de Saporta (1884, p. 594), le spécimen qu’il a attribué à cette 
espèce pourrait provenir du niveau à chailles, à peine plus récent que le niveau principal, celui des 
calcaires à plantes. Dans ce cas, son identification comme espèce distincte de celle des calcaires à 
plantes sous-jacents, pourrait ne refléter qu’une différence de préservation ainsi que la taxonomie 
contestable des Palaeocyparis par Saporta. De plus, cet auteur nous fait lui-même part de ses doutes 
à ce sujet, il indique même que « les rapports existant entre les Palaeocyparis robusta et flouesti 
sont tels que nous osons à peine les décrire séparément » (Saporta 1884, p. 595), tous en justifiant 
juste après son choix de le faire. 
Après examen de l’holotype et unique exemple d’Androstrobus balduini, je doute que ce 
fossile, à la préservation médiocre, soit clairement identifiable. Par ailleurs, le genre Androstrobus 
se réfère normalement à des strobiles de Cycadales, mais j’ai placé ce spécimen dans les incertae 
sedis pour la raison énoncée précédemment. 
 
D’autre part, le gisement d’Étrochey est composé de deux niveaux à plantes successifs qui 
diffèrent par leur mode de préservation, le plus ancien appartenant au Callovien inférieur, et le plus 
récent au Callovien moyen. Il s’agit respectivement des calcaires à plantes et des chailles à plantes. 
Les auteurs anciens n’ayant pas séparé leurs échantillons en fonction de leur origine géologique, il 
n’était pas possible de faire cette distinction dans le tableau ci-dessus. Il faut noter en revanche que 
l’essentiel de leur matériel provenait plutôt des calcaires à plantes. Le mode de préservation de ces 
plantes fossiles étant très différent dans ces deux niveaux, on peut en revanche les séparer aisément 
aujourd’hui ; on obtient alors le tableau (V.3) suivant : 
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PLANTES À OVULES 
Calcaires à plantes 
(Callovien inférieur) 
Chailles à plantes 
(Callovien moyen) 
   
Corsystospermales   
Cycadopteris moretiana ●  
   
Pinales 
Araucariacées 
  
Brachyphyllum desnoyersii ● ● 
incertae sedis   
Cupressinocladus robusta nov. comb. ● ● 
?Pagiophyllum sp.  ● 
Palaeocyparis flouestii  ? 
Yuccites burgundiacus ● ● 
Bois spp. ● ● 
   
Bennettitales   
Otozamites decorus ●  
Otozamites pterophylloides ●  
Otozamites sp. ●  
Sphenozamites brongniartii ●  
Zamites sp. ●  
Bennettitale incertae sedis ●  
   
incertae sedis   
Androstrobus balduini  ● 
Tableau V.3 – Listes de flore d’Étrochey, en fonction de leur origine stratigraphique. 
 
 Assemblage, structuration et interprétation paléoenvironnementale de la flore d'Étrochey 
Comme celle d’Arc-en-Barrois, la flore d’Étrochey est une flore insulaire de la plate-forme 
bourguignonne. Elle comprend des rameaux feuillés de Brachyphyllum desnoyersii en grand 
nombre, mais également ceux d’une espèce appartenant à un genre moins commun dans le 
Jurassique français, Cupressinocladus robusta, dont certains fragments sont remarquables par leur 
grande taille. Ce sont deux espèces de conifères, la première appartenant aux Araucariacées, et la 
seconde, peut-être, au Cupressacées, mais ce fait nécessite encore confirmation par une étude plus 
poussée. Ont y trouve également, en assez grand nombre, des fragments des longues et larges 
feuilles de Yuccites sp. une Pinale potentielle aux affinités systématiques douteuses. Enfin, quelques 
restes fragmentaires de ?Pagiophyllum ont été découverts dans le niveau à chailles, mais leur 
préservation ne permet guère que de signaler leur présence dans ce niveau, et encore qu’avec 
doutes. 
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Ainsi, le gisement d’Étrochey indique également la présence d’une forêt mixte côtière à 
Brachyphyllum, mais elle diffère de celle du gisement d’Arc-en-Barrois, plus ancien, par la 
présence d’espèces arborescentes différentes. En effet, si Brachyphyllum bruetii et B. desnoyersii 
sont deux espèces proches, voire très proches, les essences forestières minoritaires diffèrent 
clairement entre les deux gisements. Aucune Ginkgoale n’a ainsi été trouvée à Étrochey, et les 
conifères présents diffèrent également entre les deux gisements. Les genres Pagiophyllum et 
Yuccites sont potentiellement présents dans les deux cas, mais l’état de certains de ces fossiles dans 
l’un ou l’autre des gisements ne permet pas de comparaison pertinente. De plus les composantes 
minoritaires de la strate arborescente semblent plus fréquentes à Étrochey qu’à Arc-en-Barrois, ce 
qui pourrait indiquer une forêt plus diversifiée. 
Par ailleurs, pratiquement toutes les espèces de la strate arbustive sont présentes à la fois 
dans le calcaire à plantes et dans le niveau à chailles, indiquant que des forêts côtières à 
Brachyphyllum ont existé à Étrochey tant au Callovien inférieur qu'au Callovien moyen. 
En revanche, les espèces appartenant probablement à la strate arbustive ne sont présentes et 
relativement fréquentes que dans les calcaires à plantes. Il s’agit de la Corystospermale du 
gisement, Cycadopteris moretiana, ainsi que l’ensemble des Bennettitales de ce site. Ce fait peut 
s’interpréter de trois façons différentes :  
- soit le calcaire à plantes a été beaucoup plus échantillonné que le niveau à chailles ; 
- soit il y a un biais de préservation favorisant fortement la conservation des conifères 
dans les chailles, contrairement à ce qui se passe avec Cycadopteris moretiana et les 
Bennettitales ; 
- soit le milieu s’est modifié entre les environnements à plantes respectifs à l'origine 
des calcaires du Callovien inférieur et des chailles du Callovien moyen, et les plantes 
appartenant à la strate arbustive sont devenues plus rares au profit de la forêt. 
Comme souvent, il n’est pas possible de trancher définitivement entre les différentes 
explications proposées ci-dessus. En effet, s'il est très probable que le niveau à chailles ait été 
significativement moins prospecté, plusieurs dizaines de spécimens en proviennent néanmoins, la 
présence des espèces manquantes aurait du y être remarquée. Mes propres collectes dans ce niveau 
m’ont permis de prélever presque exclusivement des rameaux de Brachyphyllum desnoyersii, 
associé cependant à un spécimen de Yuccites sp. et un de ?Pagiophyllum sp. Quand au biais de 
préservation, bien qu’il ait éventuellement pu exister et jouer sur l’assemblage fossile, il n’est pas 
une explication valide à lui seul, puisqu’à la fois Cycadopteris moretiana et diverses Bennettitales 
ont été découvertes dans les chailles d’un autre gisement, à savoir Arc-en-Barrois. L’explication 
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paléoécologique de la fermeture du milieu en faveur de la forêt semble en revanche plus probable, 
bien qu’on ne puisse pas être sûr qu’il s’agisse du seul facteur ayant influé sur l’assemblage des 
restes fossiles. Ainsi, les calcaires à plantes du Callovien inférieur correspondraient à une forêt 
assez ouverte, du mois localement, laissant pénétrer suffisamment de lumière jusqu’au sol pour 
qu’une végétation arbustive y prospère, tandis que les chailles à plantes du Callovien moyen 
témoigneraient d'une forêt plus dense où la strate arbustive aurait fortement régressé, probablement 
à cause du manque d’accès à la lumière. Cependant, étant donné l’intervalle de temps entre la flore 
du Callovien inférieur et celle du Callovien moyen, représentant quelques milliers à quelques 
centaines de milliers d’années, ont ne peut pas affirmer qu’il y ait une continuité entre ces deux 
flores. 
Comme à Arc-en-Barrois, ce gisement ne semble pas contenir de reste fossile de plantes 
ayant appartenu à la strate herbacée, ni dans le Callovien inférieur, ni moyen, ce qui permet de 
penser que les espèces appartenant à cette strate devaient être rares, probablement à cause de la 
densité de la forêt, probablement associée au faible potentiel de préservation des plantes ayant 
appartenu à cette strate. 
 
L’intérêt principal de la flore d’Étrochey est la posibilité d’étudier les cuticules des plantes 
du Callovien inférieur, ce qui est très rare pour les plantes fossiles du Jurassique moyen. 
Malheureusement, du fait de problèmes matériels, je n’ai pas pu faire ces études. De même, comme 
celle d’Arc-en-Barrois, cette flore permet de mieux comprendre les paléoenvironnements qui se 
sont installés sur les îles de la plate-forme bourguignonne, mais dans une tranche de temps plus 
tardive que celle du gisement sus-cité. 
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V.1.4 – Diversité floristique du gisement de Laignes (Callovien moyen) 
 
 Composition et remarques sur la flore de Laignes 
La flore de Laignes est constituée d'une unique espèce de conifère déterminable et de restes 
d'un taxon qui s'en rapproche (voir le tableau V.4, ci-dessous). 
 
PLANTES À OVULES Donnée inédites 
  
Pinales 
Araucariacées 
 
Brachyphyllum desnoyersii ● 
incertae sedis  
Brachyphyllum sp. ● 
Tableau V.4 – Liste de flore de Laignes (gisement inédit). 
 
 Comme celles d’Arc-en-Barrois et d’Étrochey, la flore de Laignes est une flore insulaire de 
la plate-forme bourguignonne. Le gisement de Laignes n’a fourni pour le moment que des restes de 
Brachyphyllum, dont la plupart sont attribuables avec peu d’ambiguïté à l’espèce desnoyersii, bien 
que la flore collectée provienne de trois sites proches, mais distincts. Certains fossiles sont en 
revanche un peu plus ambiguës, et ne permettent pas une attribution à cette espèce avec un degré de 
certitude suffisant. D’autre part, une chaille non figurée dans ce travail se distingue cependant : elle 
contient un fragment charbonneux informe qui s’est partiellement désagrégé à l’ouverture du 
nodule. L’état de ce fossile est cependant particulièrement mauvais, et il n’est même pas possible 
d’affirmer avec certitude qu’il s’agisse de bois, bien que ce soit l’hypothèse la plus probable. 
 
Interprétation paléoenvironnementale de la flore de Laignes 
Des chailles un peu plus silicifiées, dont deux présentent des restes végétaux non-
identifiables à leur surface, ont étées trouvées dans les champs avoisinant le site du chantier de la 
grange. Ces chailles restent cependant assez rares, et sont souvent difficiles à distinguer du calcaire 
à cause de leurs couleurs proches, respectivement blanchâtre et gris très clair. De plus, si deux des 
sites (grange, fosse à purin) sont très proches l‘un de l’autre, le troisième (Jully) est situé dans le 
département voisin (Yonne, au lieu de Côte-d’Or) sur la commune du même nom. Cependant, dans 
tous les cas, les différents sites sont situés en continuité dans la même formation géologique, sans 
qu’il n’y ait d’accident géologique notable pour les séparer. 
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Il est probable que des recherches plus exhaustives permettraient de localiser de nouveaux 
sites dans lesquels des chailles, peut-être plus abondantes, pourraient être récoltées directement à la 
surface d’un champ. Une telle amélioration des conditions d’affleurement permettrait certainement, 
avec un investissement en temps suffisant, de compléter la liste de flore citée ci-dessus. Enfin, 
puisque le gisement de Laignes est situé dans une formation similaire datée du même âge que celle 
du niveau à chailles d’Étrochey, une telle remarque pourrait s’appliquer à cette commune, voir être 
généralisée à d’autres sites situés sur l’ancienne plate-forme bouguignonne et présentant des 
caractéristiques géologiques similaires. 
En effet, les chailles de Laignes et celles d’Étrochey sont situées dans des niveaux 
géologiques comparables et de même âge, malgré les 15 km environ qui séprarent les deux 
gisements, et même à plus de 20 km si on considère la distance entre le site de Jully et celui de la 
carrière Charme à Étrochey. Dans chaque cas, on retrouve en grand nombre des restes de 
Brachyphyllum desnoyersii, mais cependant la flore de Laignes ne possède pas, dans l’état actuel de 
nos connaissances, une diversité plus importante. C’est probablement lié à la très forte 
représentation de B. desnoyersii par rapport aux autres taxons, et des collectes qui n’ont pas encore 
été suffisamment nombreuses. On a donc à Laignes une forêt côtière à Brachyphyllum, comme à 
Étrochey et à Arc-en-Barrois à une époque différente (respectivement, deux fois Callovien moyen, 
et une fois Bathonien supérieur). 
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V.1.5 – Diversité floristique du gisement d’Auxey (Oxfordien supérieur) 
 
 Composition et remarques sur la flore d’Auxey 
La flore fossile d’Auxey présente une diversité de fougère unique dans la flore française du 
Jurassique moyen et supérieur. La liste floristique de ce gisement est disponible dans le tableau 
(V.5) ci-dessous : 
MONILOPHYTES S
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Polypodiophytes 
incertae sedis 
 
 
Sphenopteris lacerata ●  
Sphenopteris subcrenulata ●  
Sphenopteris minutula ●  
Sphenopteris macilenta ●  
Sphenopteris choffatiana ● ● 
Sphenopteris rotundiloba ●  
Sphenopteris tenuior ●  
Cladophlebis whitbiensis var. obturata ●  
Cladophlebis gracilior ●  
Cladophlebis exiguiloba ●  
Cladophlebis socia ●  
Cladophlebis adjencta ●  
Cladophlebis moisseneti ●  
Cladophlebis pusilla ●  
Neuropteridium laceratum ●  
Hymenophyllites delicatulus ●  
Scleropteris pomelii ●  
Scleropteris tenuisecta ●  
Stachypteris litophylla ●  
Stachypteris minuta ● ● 
Stachypteris spicans ● ● 
   
PLANTES À OVULES   
incertae sedis   
Ctenopteris changarnieri ●  
   
Ginkgoales   
Baiera longifolia ●  
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Pinales 
Araucariacées 
 
 
Brachyphyllum desnoyersii ●  
incertae sedis   
Brachyphyllum moreauanum ●  
Brachyphyllum sp.  ● 
Pachyphyllum curtifolium ●  
Pagiophyllum sp.  ● 
   
Bennettitales   
Zamites feneonis ● ● 
Zamites formosus ●  
   
incertae sedis   
Agarites fenestratus ●  
Changarniera inquirenda ●  
Cycadospadix moraeanus ●  
Platylepis echinus ●  
Cheirolepis obscura ●  
Palaeospadix furcatus ●  
Palaeospadix spathaeformis ●  
Echinostrobus moisseneti ●  
Tableau V.5 – Liste de flore d’Auxey, comparaison entre celles de Saporta (1891), et mes 
résultats préliminaires. 
 
 Cette liste de flore a été dressée en compilant les données issues du dernier volume de la 
Flore Jurassique de Saporta (1891). Elle contient un nombre très impressionnant d’espèces, mais 
nécessite une importante révision car de nombreux taxons dans cette liste sont probablement des 
synonymes. En effet, elle ne contient pas moins de 35 taxons, dont, entre autres, sept espèces 
différentes de Sphenopteris et de Cladophlebis, dont beaucoup ne sont connues que dans ce 
gisement. C’est très largement au-delà de la diversité observée habituellement dans la plupart des 
gisements jurassiques ; cette liste de flore doit donc être considérée avec toutes les précautions 
nécessaires. Malgrès une liste de flore non fiable en l’état, cette flore est probablement très riche en 
terme de diversité spécifique. 
 Je n’ai eu ni le temps ni le matériel nécessaire à la révision complète de cette flore. Les 
résultats que je présente ici sont donc préliminaires et trés partiels. Cependant, je ne pouvais pas 
faire l’impassse sur cette flore, de part son aspect unique dans le Jurassique français. Ne sont 
comptés que les spécimens que j’ai figurés dans cette thèse, même si par exemple, j’ai pu noter la 
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présence du genre Cycadopteris, sans le figurer, parmis les spécimens appartenant au musée de 
Dijon, alors que ce genre n’avait pas été signalé dans cette flore jusque là. 
 
Interprétation paléoenvironnementale de la flore d’Auxey 
 Malgré des résultats trés partiels, je peux déjà proposer un embryon d’interprétation paléo-
environnementale à propos de cette flore. En effet, elle contient des plantes appartenant à tous les 
groupes connus au Jurassique, ou presque, mais tout particulièrement un nombre très élevé de 
fougères, qui sont de plus très diversifiées. Dans la nature actuelle, comme dans la flore 
paléozoïque, les seuls environnements riches en fougères sont des milieux humides. C’est donc 
également le cas ici, même si cette flore n’est probablement pas autochtone. C’est un cas très 
atypique parmis les flores du Jurassique moyen et supérieur français qui sont généralement riches 
en taxons xérophytes, en partie, et en partie seulement, en raison du caractère côtier de ces flores. 
On est donc ici dans le cas exceptionnel pour cette période d’une flore de milieu humide, qui ne 
peut s’expliquer que par la présence permanente d’eau douce, probablement apportée depuis le 
Massif Central émergé par un cours d’eau. 
 
V.1.6 – Diversité floristique des gisements des environs de Poitiers (Callovien moyen) 
 
Composition et remarques sur la flore des environs de Poitiers 
La flore des environs de Poitiers est constituée principalement par des restes de grande taille 
de feuilles de Bennettitales, ainsi que par d’autres taxons aux affinités botaniques variées qui restent 
cependant minoritaires dans l’assemblage. Leur liste complète est disponible dans le tableau (V.6) 
suivant : 
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Corsystospermales      
[Lomatopteris moretiana]  ● ●   
Cycadopteris moretiana *    ○ ● 
      
Pinales 
Araucariacées 
 
 
 
 
 
Araucaria pictaviensis ●     
Araucarites pictaviensis   ● ○ ● 
Brachyphyllum desnoyersii   ●  ● 
Brachyphyllum sp.    ● ● 
      
Bennettitales      
Fittonia insignis  ●    
Bucklandia insignis *   ● ○ ● 
Cycadeoidea pictaviensis ●    ? 
[Otozamites icaunensis] ●     
Otozamites pterophylloides  ● ● ● ● 
Ptilophyllum sp.   ●  ● 
Pseudocycas sp .    ● ● 
[« Involucre floral de cycadée »] ●     
Williamsonia pictaviensis *  ●   ? 
Zamites sp.    ?● ?● 
      
incertae sedis      
Bolbopodium pictaviense  ●   ? 
Cylindropodium rollandi  ●   ? 
Cylindropodium sp.   ●  ? 
Odontopteris jurensis ●    ? 
Tableau V.6 – Listes de flore des environs de Poitiers, comparaison entre celle de le Touzé de 
Longuemar (1870), de Saporta (1891), Barale et al. (1974) et la mienne. 
 
 Conformément au raisonnement déjà émis par Barale et al. (1974), le tronc de cycadée 
appelé Fittonia insignis par Saporta (1875, p.308, pl. 125-126) a un nom de genre illégitime. En 
effet, Fittonia est un nom actuel d’Angiosperme défini par Coemans (1865), antérieurement à la 
définition du genre fossile par Carruthers (1870). Fittonia CARRUTHERS est donc un nomen 
nudum. De plus c’est aussi un synonyme tardif de Bucklandia PRESL (Presl in Sternberg 1825, 
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Seward 1917). Conformément aux recommendations de Seward (1917, p. 487), il convient donc de 
substituer à Fittonia CARRUTHERS le genre Bucklandia PRESL. Fittonia insignis devrait donc 
être appelé Bucklandia insignis nov. comb. mais puisque je n’ai pas pu examiner le spécimen, je 
conserve le nom d’origine dans le tableau ci-dessus. Par ailleurs, sont attribution aux Cycadales 
pourrait éventuellement être remise en cause au profit d’une attibution aux Bennettitales, auxquelles 
on attribue généralement les fossiles de Bucklandia. 
L’involucre floral de cycadée de A. Le Touzé de Longuemar correspond très probablement 
au Williamsonia pictaviensis de G. de Saporta, qui a étudié le matériel de son prédécesseur. Bien 
que Saporta ne faisait pas la différence entre les Cycadales et les Bennettitales, l’attribution de ce 
fossile au genre Williamsonia permet de le ranger parmi les Bennettitales. Je n’ai pu examiner 
aucun spécimen de Cycadopteris moretiana provenant de ce gisement, mais sa présence dans cette 
flore ne fait aucun doute, puisque Lomatopteris moretiana a été signalé dans ce gisement par 
Saporta (1891) et par Barale et al. (1974). Or Lomatopteris moretiana est synonyme de 
Cycadopteris moretiana (Barale, 1982). De même, j’ai pu voir un spécimen de Bucklandia insignis 
dans les collections de l’université de Poitiers. 
Les fossiles signalés au XIX
ème
 siècle sous les noms d’Odontopteris jurensis, de 
Bolbopodium pictaviense, de Cylindropodium rollandi, et de C. sp. devraient subir une révision 
taxonomique si l’on souhaite les prendre en compte. En effet, ces noms sont très datés, et ne nous 
renseignent que très peu sur leur nature. 
 
Interprétation paléoenvironnementale de la flore des environs de Poitiers 
 La paléoflore des environs de Poitiers présente la particularité d’être très riche en 
Bennettitales, notament en Otozamites pterophylloides, tout en présentant quelques restes fossiles 
de conifères. En cela, elle diffère de la majeure partie des autres flores du Jurassique moyen et 
supérieur du bassin parisien où les restes de conifères sont généralement beaucoup plus fréquents, 
même si les restes de Bennettitales arrivent souvent en seconde position. On peut poser deux 
hypothèses principales pour expliquer cette particularité de l’assemblage fossile : 
- soit cette flore provenait d’un milieu assez ouvert, probablement en mosaïque, où la 
végétation était souvent assez basse, plutôt que d’une forêt ; ce type d’environnement 
est en effet plus favorable aux Bennettitales qu’aux conifères, car elles sont 
généralement arbustives ; 
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- soit cette flore fossile a subi des biais taphonomiques plus importants que ceux 
affectant la plupart des autres gisements, favorisant grandement les restes de 
Bennettitales par rapport aux restes de conifères. 
Une fois encore, il est impossible de trancher définitivement entre ces deux hypothèses, 
puisque cette flore est clairement allochtone. Je pense cependant que la première hypothèse, le 
milieu assez ouvert, est plus probable que la seconde, car les conifères fossiles peuvent être 
extrêmement abondants lorqu’ils sont présents dans le milieu d’origine des restes fossiles, comme à 
Arc-en-Barrois par exemple. Leur rareté relative est donc clairement significative. 
En revanche, un milieu ne se maintient ouvert à très long terme que sous contraintes. On ne 
peut pas non plus déterminer avec certitude quelle devait être cette pression dans ce cas, mais les 
causes sont généralement les mêmes : soit la présence de grands herbivores qui maintiennent le 
milieu ouvert par prédation sur la flore, soit une vulnérabilité particulière de ce milieu aux 
conditions ou évènements naturels (sécheresse, vulnérabilité aux tempêtes, aux incendies, …).  
 
V.1.7 – Diversité floristique du gisement de Sauzé-Vaussais (Callovien moyen)  
 
Composition et remarques sur la flore de Sauzé-Vaussais 
La flore du Callovien de Sauzé-Vaussais est constituée de fossiles végétaux très fragmentés, 
sous forme de débris, dont seule une partie est identifiable. La liste floristique est indiquée dans le 
tableau (V.7) ci-dessous : 
 
PLANTES À OVULES Donnée inédites 
  
Pinales 
incertae sedis 
 
Brachyphyllum sp. ● 
Pagiophyllum sp. ● 
?Yuccites sp. ● 
Bois spp. (empreintes uniquement) ● 
  
Bennettitales  
Zamites spp. ● 
Tableau V.7 – Liste de flore de Nonant-le-Pin.  
 
 La fragmentation de ces restes fossiles peut s’interpréter comme le produit d’un transport 
dans un contexte de haute énergie, avant leur dépôt et fossilisation dans un milieu plus calme. De 
plus, l’abondance des restes, identifiables ou non, laisse supposer que l’apport de ces fragments 
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végétaux est du à un cours d’eau, ou un autre mécanisme permettant d’expliquer la densité des 
fossiles. 
L’identification spécifique des espèces fossiles de cette flore n’est pas possible du fait de la 
très forte fragmentation des restes végétaux. Il est donc nécéssaire de se contenter d’une 
détermination générique, même si dans certain cas, quelques restes fossiles rappellent des espèces 
connues, sans possèder toutefois suffisament de caractères diagnostiques pour confirmer ces 
identifications. 
 
Interprétation paléoenvironnementale de la flore Sauzé-Vaussais 
 La flore de Sauzé-Vaussais est très proche de celle des environs de Poitiers par son âge, son 
faciès sédimentaire, et sa composition floristique assez riche en Bennettitales. Elle diffère cependant 
fortement par la très grande fragmentation des restes de plantes fossiles qu’elle contient. 
 Pour les mêmes raisons que pour la flore des environs de Poitiers, j’interprète la flore de 
Sauzé-Vaussais comme une probable flore de milieu ouvert. 
 
V.1.8 – Fougère fossile de Jaunay-Clan (Oxfordien supérieur)  
 
Le seul fossile trouvé sur ce gisement est un exemplaire isolé, de petite taille, de 
Cladophebis sp. Isolée et fragmentée de cette façon, peu d’information peut en être déduit. On peut 
néanmoins remarquer que cette fougère indique un milieu plutôt humide.   
 
V.1.9 – Diversité floristique du gisement d’Écommoy (Oxfordien inférieur)  
 
La flore d’Écommoy est constituée d’un unique taxon (voir le tableau V.8, ci-dessous) : 
 
PLANTES À OVULES Donnée inédites 
  
Cycadales  
Becklesia maulnyi ● 
Tableau V.8 – Liste de flore d’Écommoy.  
 
La flore de l’Oxfordien inférieur d’Écommoy comprend un unique spécimen, collecté 
probablement entre la fin du XVIII
ème
 siècle et le début du XIX
ème
, qui présente un état de 
préservation exceptionnel. Celui-ci provient d’un niveau marin franc, relativement profond, typique 
d’une vasière côtière mais non littorale. Cette formation est réputée pour les ammonites qu’elle 
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contient et qui ont permis de la dater avec précision dans la zone à Mariae, soit une période de haut 
niveau marin relatif. La présence d’une plante dans ce niveau, qui plus est sub-entière, est donc une 
anomalie : en effet, les fossiles de plantes aussi peu fragmentées sont réputés (sub-)autochtones, 
explication qui ne peut convenir ici, étant en contradiction avec la sédimentologie et les fossiles de 
céphalopodes marins. 
L’étude détaillée de Beklesia maulnyi (Le Couls et al. 2016) a permis de montrer que cette 
plante était probablement adaptée à un milieu ouvert, très ensoleillé, qui induisait chez les végétaux 
un stress hydrique très marqué. D’autre part, lorsqu’on y adjoint la comparaison avec les autres 
fossiles connus du même genre et les caractéristiques biologiques communes aux Cycadales 
actuelles (Le Couls et al. 2016), on peut montrer que cette plante disposait probablement de toutes 
les caractéristiques adaptatives nécessaires pour coloniser les milieux dunaires côtiers (Hesp 1991). 
L’hypothèse d’une origine dans un tel environnement est encore renforcée par sa préservation sub-
entière : en effet, un substrat meuble et mouvant ne peut que favoriser une faible fragmentation des 
restes fossiles, si inhabituelle, en facilitant l’extraction d’un végétal de son substrat par l’érosion 
éolienne. Ainsi, Becklesia maulnyi est probablement une plante de milieu dunaire préservée dans 
une vasière marine côtière après un transport depuis son milieu d’origine. 
Deux points majeurs sont mis en relief par cette étude (Le Couls et al. 2016), en plus de la 
description systématique de Becklesia maulnyi. Premièrement, bien que cela se produise 
extrêmement rarement, des fossiles de plantes sub-entiers peuvent être préservés dans un milieu 
strictement allochtone, notamment via une érosion brutale par les vagues (Martín-Closas et Gomez 
2004, p. 73). Il convient donc de ne jamais oublier de mettre en perspective la relation souvent 
considérée comme quasi automatique entre un fossile de plante sub-entier et le caractère (sub-) 
autochtone de celui-ci ; ainsi les informations apportées par la sédimentologie et les autres fossiles 
du gisement ne doivent jamais être écartés de l’analyse. Deuxièmement, ce fossile permet 
également d’apporter des connaissances à la flore des milieux dunaires avant l’apparition des 
Angiospermes, connaissances qui sont extrêmement lacunaires – presque inexistantes – de nos 
jours. Il n’y a en effet aucune raison pour que ces niches écologiques occupées aujourd’hui en 
quasi-totalité par des Angiospermes aient été vides avant leur apparition. Concernant le Jurassique 
français et européen, Beklesia maulnyi est la première plante à y être liée avec autant d’arguments. 
 
V.1.10 – Diversité floristique du gisement de Mamers (Bathonien supérieur) 
 
 Composition et remarques sur la flore de Mamers 
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La flore fossile de Mamers est constituée d’une très grande variété de feuilles de 
Bennettitales, présentant souvent des problèmes taxonomiques. L’assemblage fossile comprend 
également un grand nombre d’autres taxons d’affinités botaniques variées, dont des rameaux de 
Brachyphyllum desnoyersii, qui peuvent être localement très abondants. Leur liste complète est 
disponible dans le tableau (V.9) suivant : 
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Équisétales 
Équisétacées 
         
 
Equisetitum mamertinus        ●  ● 
[Equisetites laevis]       ●    
Equisetitum sarthensis        ●  ● 
           
Polypodiophytes 
incertae sedis 
           
[Linopteris mamertina]       ●     
Phlebopteris sp.        ●  ●  
Ctenozamites sp.         ?● ?●  
           
PLANTES À OVULES           
Corsystospermales           
[Filicites desnoyersi] ●          
[Pecopteris desnoyersi]  ●  ●       
[Lomatopteris desnoyersi]    ● ● ● ●    
[Lomatopteris balduini]       ●    
Cycadopteris moretiana        ●   
Cycadopteris sp.         ● ● 
           
Pinales 
Araucariacées 
         
 
[Mamillaria desnoyersii var. α – major 
et β – minor] 
●         
 
Brachyphyllum desnoyersii     ● ● ● ● ○ ● 
Brachyphyllum mamillare   ●        
incertae sedis           
Brachyphyllum sp.       ● ●   
Pachyphyllum cirinicum var. uncinatum       ●    
Pagiophyllum sp.        ● ● ● 
Conites pontgiradi       ● ●  ● 
Barchyoxylon sp.        ●  ● 
           
Bennettitales           
Otozamites brevifolius       ● ●   
[Filicites Bucklandii var. α – britannica 
et β – gallica] 
●         
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Otozamites bucklandii  ●     ● ●   
[Otozamites graphica]   ●        
Otozamites graphicus    ● ● ●   ● ● 
[Filicites lagotis] ●          
Otozamites lagotis    ●  ● ● ●   
Otozamites marginatus    ● ● ● ● ●  ● 
Otozamites mamertinus (nomen nudum)       ●    
Otozamites mamertina (nomen nudum)    ● ●      
Otozamites major       ● ●   
Otozamites microphyllus    ● ● ● ●   ● 
Otozamites pterophylloides      ● ● ●   
Otozamites rechini       ● ●   
[Filicites hastata] ?●          
Otozamites hastatus  ●         
[Filicites reglei] ●          
[Zamites reglei]       ● ●   
Otozamites reglei   ● ● ● ●   ● ● 
[Filicites bechii] ●          
Otozamites bechei (parfois écrit bechii)  ●  ● ●      
Otozamites brongniarti   ● ● ● ●     
Pterophyllum sp.       ● ?● ?● ?● 
Sphenozamites brongniarti    ●  ●  ●   
Sphenozamites sp.       ●    
Zamites confusus       ● ●   
Zamites moreaui       ● ●   
Zamites saportana    ●       
Zamites mamertina    ● ●      
Zamites approximatus       ● ●   
           
incertae sedis           
Bolbopodium mamertinum     ●      
Cycadites delessei *    ● ● ● ● ●  ● 
Cycadites saportana *     ●      
Cylindropodium sp.       ●    
Guilliera sarthacensis       ●    
Phyllites sp. ? ●      ●    
Poacites Yuccaefolia ●  ●    ●    
Tableau V.9 – Listes de flore de Mamers, comparaison entre celles de Brongniart (1825a, 1849), 
Schimper (1870), Crié (1877, 1879b), Saporta (1891), Lignier (1911), Philippe et al. (1998), et 
la mienne. 
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Divers Cycadopteris sp. ont étés identifiés sous plusieurs noms dans la flore de Mamers. 
Pour ma part je considère qu’on doit en rester à une identification générique étant donné la 
grossièreté du sédiment et la ressemblance des différentes espèces connues dans le Jurassique 
européen (Barale 1982). 
En ce qui concerne les Brachyphyllum de la flore de Mamers, décrits originellement sous le 
nom de Mamillaria desnoyersii (Brongniart 1825a), la situation est assez confuse. Ainsi, pour 
Schimper (1870) par exemple, Brachyphyllum mamillare est synonyme de Mamillaria desnoyersii 
et donc de Brachyphyllum desnoyersii. Cependant, ce n’est pas figuré ainsi dans le tableau puisque 
son opinion sur ce sujet n’est pas partagée par les autres paléobotanistes ayant travaillé 
ultérieurement sur cette espèce. Pour ma part, je considère que Mamers est le locus typicus de 
Brachyphyllum desnoyersii, et donc que la question du nom est tranchée dans ce cas. Cependant, 
comme je l’ai écrit dans mon article à propos de Brachyphyllum bruetii (article soumis le 
30/05/2017, en annexe), ces deux espèces de Brachyphyllum font probablement parties d’un 
complexe d’espèces très difficilement distinguables les unes des autres par la morphologie de leurs 
parties végétatives. Il convient donc de rester prudent sur la l’attribution spécifique des restes de 
Brachyphyllum, quelque soit le gisement, surtout lorsque la préservation est de piètre qualité, 
comme par exemple dans le cas d’empreintes sans cuticules, ce qui est le cas ici. 
 Dans cette liste, un grand nombre de Bennettitales sont marquées par un point 
d’interrogation dans la liste de flore retenue. En effet, il y a très probablement à la fois des soucis 
majeurs de synonymie et d’identification, mais cela n’a pu être vérifié du fait de la perte des 
principales collections de flores de ce gisement. Par ailleurs, les Otozamites graphicus et 
pterophylloides ne sont pas distinguables sur leur seule morphologie générale, j’ai donc choisi de 
privilégier le nom O. graphicus du fait de sa mention plus précoce sur ce gisement, tout en étant 
conscient que seule l’étude des cuticules, non disponibles pour ce gisement, permettrait de trancher 
définitivement. De plus, une troisième espèce morphologiquement proche de ces deux dernières est 
également présente dans cette liste ; il s’agit d’O. brevifolius, que j’ai écarté ici du fait de l’âge 
rhétien de l’holotype, bien trop ancien pour la flore de Mamers. Par ailleurs, de nombreux noms ont 
étés donnés à des échantillons aujourd’hui perdus, notament par Crié. Les Bennettitales citées dans 
cette liste de flore doivent donc être considérés avec beaucoup de précautions. 
 Je considère qu’Otozamites marginatus est bien présent dans cette flore, même si je n’ai pas 
pu disposer d’échantillon pour le démontrer, car l’holotype est toujours présent dans les collections 
du Muséum National d’histoire naturelle de Paris, sous le numéro MNHN.F.2379. 
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 Les deux Cycadites signalés sur le gisement ont été placés dans la partie incertae sedis, car 
ce genre englobe indifféremment des Cycadales et des Bennettitales. En effet, ce genre de forme 
(fossil genus suivant la dernière version du code) peut servir pour toutes les feuilles unipennées à 
aspect cycadoïde. De plus, les fossiles décrits sous ces noms n’ont pas pu être réétudiés.  
 J’ai donc retenu dans la liste de flore de ce gisement les taxons pour lesquels j’ai pu disposer 
d’au moins un spécimen, auxquels j’ai ajouté ceux indiqués dans la liste de flore de Philippe et al. 
(1998), sauf en ce qui concerne les Bennettitales où je suis beaucoup plus prudent. Je ne retiens en 
effet que quatre espèces d’Otozamites (O. graphicus, O. marginatus, O. microphyllus et O. reglei), 
un Pterophyllum non spécifié et avec doutes. Je considère tous les autres noms précédement cités 
comme trop douteux pour les inclure dans cette liste. 
 
Assemblage, structuration, et interprétation paléoenvironnementale de la flore de Mamers 
 Dans l’assemblage floristique de Mamers, on doit noter la présence de nombreux fragments 
de Brachyphyllum desnoyersii, bien qu’ils soient très peu présents dans les collections 
institutionnelles, probablement en raison de leur aspect fruste et banal sur cette calcarénite à 
granulométrie grossière. En revanche, l’affleurement de mauvaise qualité qui existe encore 
aujourd’hui et que j’ai pu voir durant cette thèse m’a fourni uniquement quelques trés mauvaises 
empreintes de ce taxon, à peine reconnaissable avec doutes. Brachyphyllum desnoyersii est donc 
fréquent dans ce gisement, comme l’affirme par ailleurs Juignet et Lebert (1986). La présence de ce 
taxon en quantité, associé aux rares fragments de Pagiophyllum sp. permet de supposer qu’il y avait 
une forêt côtière à Brachyphyllum sur la côte du massif armoricain proche de Mamers au Bathonien 
supérieur. 
Par ailleurs, la présence de nombreuses espèces de Bennettitales, donc au moins quatre 
espèces différentes d’Otozamites, permet de supposer que le milieu leur était relativement 
favorable, et donc qu’il était probablement partiellement ouvert, du moins par endroit, car les 
Bennettitales appartenaient pour l’essentiel à la strate arbustive. 
L’absence de plantes appartenant à la strate herbacée n’est pas étonnante du fait de la 
granulométrie grossière de la calcarénite sur laquelle sont fossilisées les plantes de ce gisement. En 
effet, les plantes appartenant à cette strate ont souvent des feuilles plus fragiles que les espèces des 
autres strates. Le grain trop grossier n’est donc pas favorable à leur préservation, si tant est que 
certaines d’entre elles soient parvenues jusqu’au milieu de dépôt. 
La flore de Mamers est donc remarquable par la diversité des Bennettitales qu’elle contient, 
notament celle des Otozamites, en dépit des problèmes de nomenclature et de synonymie qui 
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l’affectent. Elle correspond donc probablement à une forêt côtière assez ouverte, sous un climat 
relativement sec, car la plupart des espèces qui la compose possédaient des adaptations à un tel 
environnement. 
 
V.1.11 – Diversité floristique du gisement de Nonant-le-Pin (Bathonien supérieur)  
 
Composition et remarques sur la flore de Nonant-le-Pin 
La flore fossile de Nonant-le-pin est peu diversifiée, la quasi-totalité de l’assemblage fossile 
se rapportant à des empreintes de rameaux feuillés de conifère (voir le tableau V.10 ci-dessous). 
 
PLANTES À OVULES Donnée inédites 
  
Pinales 
Araucariacées 
 
Brachyphyllum desnoyersii * ● 
incertae sedis  
?Yuccites sp. ● 
Bois spp. (empreuntes uniquement) ● 
  
Bennettitales  
?Zamites sp. * ● 
Tableau V.10 – Liste de flore de Nonant-le-Pin.  
 
Bien que la préservation ne permette pas d’observer le moindre détail au niveau cuticulaire, 
j’ai attribué les échantillons de Brachyphyllum découverts dans ce gisement à l’espèce desnoyersii, 
par analogie avec celui de Mamers, de même âge, et distant d’à peine 40 km environ. En effet, les 
spécimens collectés ici possèdent la même morphologie générale que ceux de Mamers, sans qu’il ne 
soit possible de pousser plus loin les investigations à cause de la qualité de la préservation. 
Par ailleurs, le fragment de Zamites du gisement est très douteux, il ne correspond qu’à la base 
d’une foliole. 
 
Interprétation paléoenvironnementale de la flore de Nonant-le-Pin: 
Ainsi, la flore fossile de Nonant-le-Pin est essentiellement composée de rameaux de 
Brachyphyllum desnoyersii préservés sous forme d’empreintes, auxquels on peut ajouter quelques 
spécimens très minoritaires de ?Yuccites sp. et un unique fragment de Bennettitale. Cet assemblage 
est tout à fait typique d’une flore bathonienne du bassin de Paris, et correspond probablement à un 
paléoenvironnement de type forêt côtière à Brachyphyllum.  
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Par ailleurs, les conditions d’affleurement étant particulièrement mauvaises, cette flore 
pourrait être beaucoup plus variée que ne le laisse supposer l’échantillonnage actuel. En effet, le 
gisement est une petite carrière communale en fin d’exploitation, peu mécanisée, qui se contente 
d’exploiter essentiellement la partie cryoturbée de la roche-mère, probablement pour un usage 
strictement local. Dans de bonnes conditions d’affleurement, il serait envisageable d’y découvrir 
une diversité floristique proche de celle connue à Mamers. 
 
V.1.12 – Diversité floristique du gisement de Bellême (Oxfordien supérieur) 
 
Une seule espèce fossile est connue sur le gisement de Bellême (voir le tableau V.11 ci-
dessous) : 
 
MONILOPHYTES 
Crié (1883) 
Donnée 
inédites 
   
Équisétales 
Équisétacées 
 
 
Equisetum guillieri ●  
Equisetites sp.  ● 
Tableau V.11 – Liste de flore de Bellême.  
 
La prêle géante de Bellême signalée initialement par L. Crié comme Equisetum guillieri 
sans figuration ni description, fournit une indication importante d’un point de vue 
paléoenvironnemental. En effet, la présence de prêles, qui plus est géantes, indique toujours la 
présence d’une abondance d’eau douce, en quantité assez constante toute l’année, et donc un milieu 
humide côtier, comme par exemple un système estuarien, probablement de taille réduite, ou encore 
un marécage côtier. L’absence d’autres fossiles végétaux complémentaires interdit cependant de 
pousser plus loin cette interprétation. 
En revanche, on peut noter que ces informations concordent avec celles issues de la notice 
de la carte géologique de Mamers (Juignet et Lebert 1986), qui indique dans l’Oxfordien supérieur 
la présence d’un « banc décimétrique gréso-calcaire à débris végétaux ligniteux » (Unité J6a, 
sables, grès, et calcaires à Astartes). Par ailleurs, la sédimentation, en trois séquences successives, 
sans qu’il ne soit signalé ni chenaux ni stratification entrecroisée, favorise plutôt l’hypothèse d’un 
marécage côtier dulçaquicole, très temporaire à l’échelle géologique, installé uniquement en fin de 
séquence, lors des épisodes de bas niveau marin. 
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V.1.13 – Nilssonia de Sainte-Scolasse-sur-Sarthe (Callovien supérieur)  
 
Le seul fossile trouvé sur ce gisement est un exemplaire isolé et fragmentaire, de Nilssonia 
sp., dont peu d’information peuvent être déduites en l’état. 
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V.1.14 – Synthèse de la flore étudiée lors de cette thèse (Jurassique moyen - supérieur) 
 
Afin de synthétiser la flore étudiée lors de cette thèse, j’ai regroupé dans le tableau ci-
dessous  (V.12) toutes les espèces présentes dans les différents gisements étudiés. 
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Equisetites sp(p).            ●  
Equisetum mamertinus          ●    
Equisetum sarthensis          ●    
              
Polypodiophytes 
Schizéacées 
             
Stachypteris minuta     ●         
Stachypteris spicans     ●         
incertae sedis              
Cladophlebis sp(p).        ●      
Ctenozamites sp(p).          ?●    
Phlebopteris sp(p).          ●    
Sphenopteris choffatiana     ●         
Sphenopteris sp(p). ●             
              
PLANTES À OVULES              
Corsystospermales              
Cycadopteris moretiana ● ●    ●        
Cycadopteris sp(p).          ●    
              
Cycadales              
Becklesia maulnyi         ●     
Nilssonia sp(p).             ● 
              
Ginkgoales              
Baiera sp. ?●             
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Eretmophyllum sp(p). ?●             
              
Pinales 
Araucariacées 
             
Araucarites pictaviensis      ●        
Brachyphyllum bruetii ●             
Brachyphyllum desnoyersii  ● ● ●  ●    ● ●   
incertae sedis              
Brachyphyllum sp(p).    ● ● ● ●       
Conites pontgiradi          ●    
Cupressinocladus robusta   ● ●           
Pagiophyllum sp(p). ?●  ?●  ●  ●   ●    
Yuccites burgundiacus  ● ●           
Yuccites sp(p). ?●      ?●    ?●   
              
Bennettitales              
Bucklandia insignis      ●        
Otozamites decorus  ●            
Otozamites graphicus          ●    
Otozamites marginatus ●         ●    
Otozamites microphyllus          ●    
Otozamites pterophylloides  ●    ●        
Otozamites reglei          ●    
Otozamites sp(p).  ●            
Pterophyllum sp(p).          ?●    
Ptilophyllum sp(p).      ●        
Pseudocycas sp(p).      ●        
Sphenozamites brongniartii  ●            
Zamites feneonis     ●         
Zamites sp(p).  ●    ?● ●    ?●   
incertae sedis sp(p). ● ●            
              
incertae sedis              
Androstrobus balduini   ●           
Cycadites delessei          ●    
Tableau V.12 – Tableau synthétique des flores du Jurassique moyen et supérieur français 
étudiées lors de cette thèse et classées par gisements. 
 
Ce tableau contient exclusivement les espèces dont la présence est attestée dans les 
différents gisements, soit à travers une figuration dans cette thèse, soit à travers des publications 
précédentes. En revanche, les espèces dont la présence est douteuse dans un gisement, typiquement 
celles marquées par un point d’interrogation dans la liste de flore retenue, ne figurent pas dans ce 
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tableau. Les bois fossiles n’y sont pas non plus mentionnés. Cependant les espèces dont 
l’identification est douteuse sont clairement notées (point d’interrogation avant le point noir). 
 
On peut déduire de ce tableau (V.12) un certain nombre d’informations sur chaque groupe de 
plantes présent dans la flore jurassique. Pour commencer, on peut constater que les Monilophytes 
sont relativement diversifiées, bien qu’elles soient souvent représentées par des restes très 
fragmentaires, peu nombreux, dont l’identification au niveau spécifique pose problème. Cela 
pourrait s’expliquer, entre autres, par un transport plus long en moyenne de ce type de restes. Ces 
plantes étaient donc bien une composante importante de la flore jurassique, mais les littoraux 
n’étaient certainement pas leur milieu de prédilection.  
Parmi les plantes à ovules, les Corystospermales sont un cas assez particulier. En effet, seul 
un taxon, Cycadopteris moretiana, est relativement fréquent. Même dans le cas de Mamers, où j’ai 
choisi de ne pas attribuer d’espèce aux restes de Cycadopteris, il s’agit probablement de l’espèce 
moretiana. Or, cette espèce est remarquable par la quantité d’adaptations au stress hydrique qu’elle 
comporte. On est donc dans le cas d’un groupe peu diversifié, du moins dans les milieux littoraux, 
où la seule espèce présente possède des adaptations très marquées à cet environnement. 
Les Cycadales et les Ginkgoales sont à peu près dans la même situation : elles sont 
représentées chacune par deux espèces correspondant à un très faible nombre d’échantillons, parfois 
douteux. Cela confirme que ces deux groupes étaient des éléments assez minoritaires dans la flore 
au Jurassique moyen et supérieur, du moins, à proximité des côtes. Cependant, il faut tenir compte 
également du contexte paléoclimatique alors plutôt favorable aux flores xéromorphes dans cette 
partie du monde. Or, ces deux groupes possèdent des anthérozoïdes mobiles, et dépendent donc 
généralement d’une certaine humidité pour leur reproduction, même si cette dernière n’est que 
saisonnière. 
En revanche, les conifères (Pinales) sont représentés par un nombre non négligeable 
d’espèces, mais les restes fossiles de certaines d’entre-elles, les Brachyphyllum, sont généralement 
très nombreux tandis que les autres taxons ne sont représentés que par quelques fossiles ponctuels. 
Ce groupe était donc très présent, bien que sa diversité ne fût pas particulièrement forte. Cependant, 
il constituait probablement l’ossature des forêts côtières. 
Les Bennettitales sont quant à elles très diversifiées, notamment les Otozamites au 
Jurassique moyen, mais mis à part quelques espèces assez fréquentes (O. pterophylloides par 
exemple), elles ne sont souvent représentées que par un faible nombre d’échantillons. De plus, les 
espèces semblent différer dans une assez large part d’un gisement à l’autre. Ainsi, on peut constater 
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que ce groupe était à la fois assez présent et très diversifié dans la flore du Jurassique moyen et 
supérieur. 
 
V.2 – Comparaison de la flore du Jurassique moyen et supérieur du bassin parisien avec celles 
des régions et pays limitrophes 
 
V.2.1 – Comparaison avec la paléoflore de la moitié sud de la France 
 
 La flore du Jurassique moyen et supérieur de la moitié sud de la France est relativement peu 
connue, seul un nombre limité de gisements dispersés a été signalé, et plus rarement encore décrits. 
Cependant, certains gisements étudiés dans cette thèse sont situés sur les marges du basin parisien, 
sur le « mauvais » versant. C’est par exemple le cas du gisement de Sauzé-Vaussais, dont la flore est 
comparable à celle des environ de Poitiers, qui est situé sur le versant aquitain du seuil du Poitou. 
C’est vrai également pour le gisement d’Auxey, qui est situé sur le versant rhodanien du seuil de 
Bourgogne. Sa flore très particulière, riche en formes filicoïdes, en fait un gisement tout à fait 
particulier au sein desgisements à flore jurassique française. 
 Il existe cependant d’autres gisements dans la moitié sud de la France que je n’ai pas, ou 
peu, évoqués jusque là. D’Ouest en Est, il s’agit des gisements de : 
- Ravaud (Charente), à l’extrême sud du seuil du Poitou, décrit par Barale et al. (1983) ; 
- du Causse de Martel (Lot, Corrèze), sur la marge occidentale du massif central, signalé 
par Grambast (1953) et Monteil (1977) ;  
- des lignites de Cadrieu et de Cajarc (Lot, Aveyron), initialement signalés par Dufrénoy et 
Élie de Beaumont (1848) ; 
- des lignites du Causse du Larzac (Aveyron, Gard), sur la marge méridionale du massif 
central, signalés à de nombreuses reprises mais traités de façon très partielle d’un point 
de vue paléobotanique par Saporta (1873, 1891). 
La liste ci-dessus n’est cependant pas exhaustive, car, comme dans le bassin parisien, 
certains lieux ont fourni une seule espèce fossile ou même de simples indices de la présence d’une 
flore fossile. 
 
La Flore de Ravaud, Charente (Oxfordien terminal) 
Selon Barale et al. (1983), l’assemblage de la flore de Ravaud (Charente) est constitué par 
une seule espèce de fougère, Sphenopteris pomelii, plusieurs de conifères (ou formes proches), 
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Brachyphyllum thuioides, Brachyphyllum desnoyersii, et Yuccites sp., ainsi qu’un incertae sedis, 
Changarniera inquirenda. Cette flore n’est pas sensiblement différente de celle que l’on pourrait 
trouver le bassin parisien, où seul B. thuioides n’est pas connu. 
 
La flore silicifiée du causse de Martel, Lot (Bathonien inférieur et supérieur) 
Une flore fossile silicifiée, principalement des bois, a été signalée sur le Causse de Martel 
par plusieurs auteurs (Grambast 1953 ; Monteil 1977 ; Koeninguer 1980 ; Philippe et al. 1998). Ces 
fossiles sont peut-être issus de la silicification secondaire de niveaux ligniteux du Bathonien 
inférieur et / ou supérieur signalés dans la notice de la carte géologique de Souillac (Astruc et al. 
1995). Le contexte géologique de formation des causses de la marge occidentale du massif central 
est détaillé par Astruc (2008), qui nous apprend que la zone était alors un haut-fond, sur une vaste 
plate-forme carbonatée fracturée par tectonique (ouverture de l’Atlantique). 
Mis à part les bois silicifiés, au moins un Otozamites aurait été collecté près de Martel 
(Monteil 1977), mais à priori aucun reste foliaire ne serait actuellement déposé dans une collection 
institutionnelle. Cependant, leur existence est probable, s’appuyant sur un faisceau d’indices 
géologiques et paléontologiques (zone de haut-fond, lignites du Bathonien inférieur et supérieur, 
bois silicifiés, et Otozamites trouvé par un paléontologue amateur). Il serait utile d’étudier cette 
flore afin de pouvoir la comparer avec celle d’Arc-en-Barrois, a priori de même âge, provenant d’un 
paléoenvironnement comparable, et probablement toutes deux silicifiées. 
 
Les lignites de Cadrieu et de Cajarc, Lot et Aveyron (Bathonien) 
On doit la première mention des lignites de Cadrieu et de Cajarc à Dufrénoy et Élie de 
Beaumont (1848), qui signalent dans leur explication de la carte géologique de la France « une 
couche de lignite très pyriteux d’un mètre environ de puissance ». Depuis, cette information est 
reprise par divers auteurs (e.g. Boisse 1870, Desrousseaux 1938), sans pour autant que la flore 
associée ne soit décrite. En revanche, on connaît mieux la faune saumâtre associée (Bleicher, 1872). 
Le seul indice de flore que nous possédons sur ces niveau nous est fourni par Thévenin (1903, p. 
78) qui indique la présence de « végétaux parmis lesquels Brachyphyllum, seul, est déterminable ». 
Comme la flore du Causse de Martel, celle de Cadrieu et de Cajarc est mal connue, établie 
sur des indices forts de présence et non sur des fossiles déposés dans une collection institutionnelle. 
Dans ces conditions, il n’est pas possible de la comparer avec la flore jurassique du bassin parisien, 
mais cette situation est semble-il assez commune pour les gisements du sud de la France. Par 
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ailleurs, cette flore devrait être également comparée avec la flore du Larzac, de laquelle on peut la 
rapprocher par de nombreux aspects. 
 
Les lignites du Larzac, Aveyron et Gard (Bathonien inférieur) 
Les lignites du Larzac, localement appelés « stipites », sont connus de la science dès le 
XIX
ème
 siècle (Serres 1844, 1859 ; Reynès 1868 ; Boisse 1870 ; Bleicher 1872 ; Viguier 1878 ; 
Gourret 1884). Cependant, leur exploitation à l’échelle artisanale aurait débuté bien plus tôt, dès la 
fin du Moyen Âge (Galy, 1969) ; celle-ci s’intensifiera au cours du XIXème siècle avec la révolution 
industrielle, pour faire face aux besoins considérables en combustibles minéraux (Desrousseaux 
1938). Cependant, la faible épaisseur des couches de lignite et leur mauvaise qualité ont conduit à 
l’arrêt des exploitations au cours du XXème siècle. 
La liste des affleurements de stipites exploitées ainsi que leur localisation a été établie en 
détail par Desrousseaux (1938). Ce dernier décrit également sommairement leur contexte 
géologique, mais on préfèrera se référer sur ce point aux travaux plus récents de Charcosset (2000). 
D’après les notices des cartes géologiques de Millau et de Nant (Mennessier et al. 1984 ; Géze et al. 
1985), ces lignites sont d'âge Bathonien inférieur, et noté « J2a » sur ces deux cartes. Cependant 
pour Charcosset (2000), elle daterait plutôt du Bathonien moyen ou supérieur, le Bathonien 
inférieur étant lacunaire. Ces lignites se présentent sous forme de dépôts lenticulaires superposés, 
d’épaisseur pluridécimétrique, intercalés entre des niveaux à faune saumâtre, argileux à calcaires, 
formant un horizon bréchique. Généralement, il y a deux niveaux majeurs de stipites au toit 
desquels on trouverait des empreintes végétales. Par exemple, Gourret (1884, p. 117) indique la 
coupe suivante : 
- argiles avec lignites insignifiants ; 
- calcaires marneux avec faune saumâtre ; 
- argiles avec lignites exploitables ; 
- calcaires marneux avec faune saumâtre et contenant ou non un troisième niveau 
ligniteux.  
La faune de milieu saumâtre associée aux stipites indique un paléoenvironnement à 
l’interface entre les milieux terrestre et marin, comme un estuaire ou un vaste marais côtier alimenté 
en eau douce par des cours d’eau. Les plantes fossiles seraient principalement des empreintes de 
conifères et de « cycadées » au sens du XIX
ème
 siècle, c’est-à-dire des Cycadales ou des 
Bennettitales (Desrousseaux 1938). Cependant, malgré la longue période d’exploitation de ces 
gisements, très peu d’informations fiables sont disponibles sur la flore de ces niveaux. Il n’existe 
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aucune publication synthétique sur la flore du Bathonien du Larzac. Seul Gaston de Saporta, aidé de 
son correspondant local, Gustave Bleicher, alors basé à Montpellier, a fourni suffisamment 
d’informations pour établir une liste de flore sommaire (Saporta 1873, 1891) : 
- Equisetum duvalii SAPORTA 1873 
- Microdiction rutenicum SAPORTA 1873 
- Microdiction woodwardianum SAPORTA 1873 
- Laccopteris fabrei SAPORTA 1891 
Par ailleurs, Bleicher (1872, p. 408-409) évoque également la présence de folioles 
indéterminables d’Otozamites sp. et de Sphenozamites sp. et d’un «  banc de schistes noirs 
bitumineux où la faune lacustre se trouve pure de tout mélange d'espèces marines avec la flore des 
fougères et des cycadées ». Cette flore est donc probablement bien plus riche que cette courte liste 
ne le laisse supposer. 
Cette flore, du moins les espèces citées ci-dessus, diffère fortement de celles connues dans le 
bassin parisien. Cette différence doit être imputée au paléoenvironnement, dont il n’existe aucun 
équivalent bien connu dans le bassin parisien. Seule la prêle de Bellême (Sarthe) pourrait provenir 
d’un paléoenvironnement comparable, mais plus tardif (Oxfordien supérieur), et sûrement de plus 
faible extension géographique. 
 
V.2.2 – Comparaison avec la paléoflore du Jura et de Cerin 
 
L’étude de la flore jurassique du Jura français est, en majeure partie, l’œuvre éponyme de 
Barale (1981), qui synthétise ses travaux antérieurs sur le sujet (Barale 1978, Barale et Contini 
1973, 1976), et ceux d’autre scientifiques l’ayant précédé sur ce terrain (Caire 1952, Glangeaud et 
Poisot 1944, Contini 1972). C’est une flore du Bajocien, de l’Oxfordien, et du Kimméridgien 
supérieur, répartie sur une douzaine de gisements. Tout comme dans le bassin parisien, on y trouve 
des fougères, des Corystospermales, des Cycadales, des Ginkgoales, des Bennettitales, et des 
conifères. Les genres présents sont à peu près les mêmes, de même que les espèces les plus 
communes. Cependant, un certain nombre d’espèces connues dans les gisements jurassiens, n’ont 
pas été trouvées pour le moment dans le bassin parisien. Cela est dû pour partie au mode de 
préservation, des impressions / compressions souvent avec cuticule, leur étude permettant de mieux 
différencier des espèces proches, contrairement aux gisements du bassin parisien ou les cuticules 
sont rares, particulièrement sur les échantillons en collection.  
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Au sein de la flore fossile du Jura, celle de Cerin est particulièrement remarquable. Elle 
provient d’une paléolagune du Kimméridgien (Barale 1981 ; Saporta 1872 ; Bernier et al. 2014), et 
est composée de conifères (Brachyphyllum, Pagiophyllum, Cupressinocladus), de Bennettitales 
(Zamites), de Corystospermales probables (Cycadopteris), et de rares fougères (Sphenopteris) 
souvent incomplètes. Cette composition est similaire à celle des flores du bassin Parisien. 
 
V.2.3 – Comparaison avec la paléoflore du Royaume-Uni 
 
La flore jurassique du Royaume-Uni a été extensivement étudiée, et ce dès le XIX
ème
 siècle. 
C’est probablement le pays d’Europe, et du monde, dont la flore de cette période est la mieux 
connue, notamment grâce aux gisements bajociens - bathoniens de la côte du Yorkshire. Cet 
ensemble de sites, dont Whitby est la localité la plus connue, correspond à un vaste système 
deltaïque fossile ayant permis la préservation de plusieurs couches de lignites, et des argiles et 
schistes à plantes associées. D’autres gisements sont connus ailleurs au Royaume-Uni, et ont été 
étudiés, mais aucun d’entre eux ne rivalise en abondance et en diversité avec ceux du Yorkshire. De 
part l’abondance des travaux sur la flore jurassique anglaise, répartis sur une durée de deux siècles, 
il est impossible de tous les citer. On remarquera néanmoins les traités majeurs produits sur le sujet 
par Lindley et Hutton (1833, 1835, 1837), Phillips (1829, 1875), et surtout Harris et sa série 
d’ouvrages  (1961, 1964, 1969, 1974, 1979) sur la flore du Yorkshire. 
Cette flore du nord de l’Angleterre est à la fois plus riche en espèces fossiles et mieux 
connue que celle du bassin parisien, grâce à des conditions de préservation et d’affleurement 
particulièrement favorables. En effet, le système deltaïque qui a produit ce gisement était un 
paléoenvironnement relativement humide, non carencé en eau douce, et était donc favorable à une 
plus grande biodiversité que la plupart des gisements paléofloristiques du Jurassique européen, qui 
sont très souvent issus de milieux côtiers secs, avec une flore présentant de nombreuses adaptations 
xérophytiques. De plus, ces niveaux à plantes affleurent à la fois en carrière et sur estran, dans la 
falaise côtière, et sont donc assez faciles d’accès. Seuls les gisements de Sardaigne et du Larzac 
dans le sud de la France, mal connus car très peu accessibles, présentent un paléoenvironnement et 
des conditions de préservation assez proches, comparables à ceux de la flore du Yorkshire. Enfin, 
dans une moindre mesure le gisement d’Auxey est aussi plus ou moins dans ce cas. 
Dans les grandes lignes, la composition de la flore jurassique de ce pays est similaire, bien 
que nettement plus diversifiée, à celle connue dans le bassin parisien. On y trouve des plantes 
appartenant à tous les groupes connus au Jurassique, y compris les plus inhabituels. Cependant, 
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cette diversité se remarque plus particulièrement chez certains groupes rares ailleurs dans le 
Jurassique européen, comme les fougères et les Ginkgoales, car le milieu humide leur est favorable. 
Ainsi, en se limitant aux frondes et autres parties végétatives, Harris (1961) compte neuf espèces 
d’Équisétales, contre deux au maximum par gisement dans le bassin parisien ; il compte également 
vingt-six espèces de fougères leptosporangiées contre une seule par gisement dans le bassin 
parisien, hormis Auxey. De même, Harris (1974) indique la présence de quatorze espèces 
différentes de Ginkgoales alors que dans le bassin parisien on ne dépasse pas deux par gisements, et 
encore, en comptant des fossiles discutables. 
La seconde différence entre la flore anglaise et celle du bassin parisien est la présence au 
Royaume-Uni de fossiles appartenant à des groupes rares au Jurassique, et qui n’ont pas (encore) 
été trouvés dans les gisements français de cette période, comme les Caytoniales et les 
Czekanowskiales, parfois rapprochées, ou non, des Ginkgoales (Taylor et al. 2009, Zhou 2009). 
Harris (1964, 1974) décrit en effet respectivement huit et douze espèces de Caytoniales et de 
Czekanowskiales, en ne comptant que les parties végétatives. De la même façon, leur présence est 
liée à l’humidité du paléoenvironnement, mais aussi à l’importante quantité de fossiles récoltés sur 
ces gisements qui permettent d’observer les espèces les plus rares. 
Les groupes largement présents dans les gisements du Jurassique européen, comme les 
conifères et les Bennettitales, sont également présents dans la flore anglaise. Ils y sont même 
particulièrement diversifiés (Harris 1969, 1979) avec pas moins de vingt-deux espèces de Pinales, et 
vingt-huit de Bennettitales, en se limitant toujours aux parties végétatives. Cette diversité est bien 
plus importante que celle connue dans le bassin parisien, particulièrement pour les conifères, mais 
moins pour les Bennettitales. En effet, certains gisements du bassin parisien, et celui de Mamers en 
particulier, présentent également un nombre important de Bennettitales malgré des conditions de 
préservation et d’affleurement nettement moins bonnes que celles des gisements du Yorkshire. 
Pour les Cycadales et les « Ptéridospermales jurassiques » (principalement des 
Corystospermales), Harris (1964) compte 35 espèces au total, parties végétatives uniquement. Cela 
correspond à une diversité très importante, bien supérieure à celle connue dans le bassin parisien, 
qui a pour particularité de ne présenter que très peu d’espèces en commun avec celles connues dans 
les gisements du bassin parisien. On notera tout particulièrement l’absence du genre Cycadopteris, 
pourtant très présent dans la plupart des gisements du Jurassique moyen et supérieur du bassin 
parisien et la présence de nombreuses espèces de Nilssonia, contre un seul spécimen connu pour le 
bassin parisien durant le Jurassique moyen et supérieur, qui pourrait toutefois être rapproché de N. 
kendalli connue jusque-là principalement (exclusivement ?) dans les gisements du Yorkshire.  
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Lorsque l’on regarde ces flores plus en détails, on peut constater qu’elles ont plusieurs 
genres en commun, notamment certains des plus ordinaires (Brachyphyllum, Pagiophyllum, 
Otozamites, Zamites, …), mais qu’elles partagent assez peu d’espèces. C’est principalement dû à la 
différence entre les paléoenvironnements associés, qui ne fournissent pas les mêmes conditions 
hydriques et qui nécessitent donc, de la part des plantes, des adaptations différentes. Par ailleurs, 
cette différence de paléoenvironnement influe également dans le même sens sur la diversité 
observée dans les gisements des deux côtés de la Manche, car les milieux humides, avec apport 
sédimentaire depuis le continent, sont plus susceptibles de permettre la fossilisation d’un grand 
nombre de végétaux que les milieux secs, sans apport sédimentaire significatif du continent. 
 
V.2.4 – Comparaison avec la paléoflore d’Italie 
 
La paléoflore jurassique d’Italie a été étudiée, comme dans le reste de l’Europe, dès le 
XIX
ème
 siècle, mais reste cependant assez méconnue, malgré des publications majeures sur le sujet. 
Deux principaux gisements nous intéressent en Italie, l’un en Vénétie, l’autre en Sardaigne. 
 
Les gisements de Vénétie ont étés étudiés par Zigno à travers divers articles (e.g. Zigno 
1853a, 1853b, 1861) suivis par une monographie en deux tomes (Zigno 1868, 1885). Plus 
récemment, cette flore à été révisée par Wesley (1956, 1958) qui a corrigé son âge géologique. En 
effet, si elle était originellement considérée comme d’âge « oolithique », c’est-à-dire Bajocien ou 
Bathonien suivant un vocabulaire plus moderne, elle est maintenant datée du Lias (Wesley, 1956). 
Je ne vais donc pas décrire en détails sa composition, qui reste cependant assez proche de celle 
attendue pour une flore jurassique. Cependant, l’influence des travaux de Zigno sur la flore du 
Jurassique européen reste majeure, notament à travers l’édification du genre Cycadopteris, assez 
commun durant cette période. Ainsi, même si cette flore n’est plus aujourd’hui considérée comme 
datant du Dogger, elle méritait d’être signalée. 
 
En revanche, la flore jurassique de Sardaigne date bien quant à elle de cette période. C’est 
une flore assez originale par son importante diversité spécifique, fait rare dans le contexte de 
l’Europe du Jurassique moyen (Bajocien – Bathonien). Cette flore est connue depuis le début de 
XX
ème
 siècle, et a bénéficié d’une révision récente (Scanu et al. 2015). Elle contient en effet cinq 
genres de fougères, deux appartenant à des « fougères à graines » (Sagenopteris et Ptilozamites), 
plusieurs genres de Cycadales et de Bennettitales, une Czekanowskiale, trois genres de conifères et 
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des graines fossiles. Elle provient d’un cône alluvial d’origine fluviatile déposé en milieu côtier et 
formé à partir de sédiments issus de roches paléozoïques. 
La flore de Sardaigne diffère donc fortement de la plupart de celles du bassin parisien, 
généralement composées majoritairement de conifères et de Bennettitales, mais correspondant à des 
paléoenvironnements côtiers manquant d’eau douce. Cependant, cette flore présente une moindre 
originalité si on la compare à la flore d’Auxey en France où à celle du Yorkshire en Angleterre, qui 
correspondent à des paléoenvironnement humides, sous l’influence (probable) de cours d’eau. En 
effet, on retrouve dans ces gisements la diversité présente dans la flore de Sardaigne, avec des 
genres et des espèces partiellement en commun entre tous ces gisements. C’est donc principalement 
la disponibilité de l’eau douce qui conditionne la diversité spécifique des gisements de plantes 
fossiles au Jurassique dans le contexte européen. 
 
V.3 – Evolution de la diversité et des composantes de la flore entre Jurassique moyen et 
Jurassique supérieur 
 
 Afin de pouvoir discuter de l’évolution de la flore entre le Bathonien inférieur et 
l’Oxfordien supérieur, j’ai classé les espèces décrites ou simplement mentionnées dans les différents 
gisements étudiés lors de cette thèse dans le tableau suivant (V.13). Les différents taxons présents ou 
non dans ce tableau suivent les même règles que pour le tableau précédent (V.12). 
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Équisétales 
Équisétacées 
         
Equisetites sp(p).         ● 
Equisetitum mamertinus   ●       
Equisetitum sarthensis   ●       
          
Polypodiophytes 
Schizéacées 
         
Stachypteris minuta         ● 
Stachypteris spicans         ● 
incertae sedis          
Cladophlebis sp(p).         ● 
Ctenozamites sp(p).   ?●       
Phlebopteris sp(p).   ●       
Sphenopteris choffatiana         ● 
Sphenopteris sp(p).   ●       
          
PLANTES À OVULES          
Corsystospermales          
Cycadopteris moretiana   ● ● ●     
Cycadopteris sp(p).   ●       
          
Cycadales          
Becklesia maulnyi       ●   
Nilssonia sp(p).      ●    
          
Ginkgoales          
Baiera sp(p).   ?●       
Eretmophyllum sp(p).   ?●       
          
Pinales 
Araucariacées 
         
Araucarites pictaviensis     ●     
Brachyphyllum bruetii   ●       
Brachyphyllum desnoyersii   ● ● ●     
incertae sedis          
Brachyphyllum sp(p).    ● ●    ● 
Conites pontgirardi   ●       
Cupressinocladus robusta     ● ●     
CHAPITRE V : Discussion 
 
201 
 
Pagiophyllum sp(p).   ●  ●    ● 
Yuccites burgundiacus    ● ●     
Yuccites sp(p).   ?●  ?●     
          
Bennettitales          
Bucklandia insignis     ●     
Otozamites decorus    ●      
Otozamites graphicus   ●       
Otozamites marginatus   ●       
Otozamites microphyllus   ●       
Otozamites pterophylloides    ● ●     
Otozamites reglei   ●       
Otozamites sp(p).    ●      
Pterophyllum sp(p).   ?●       
Ptilophyllum sp(p).     ●     
Pseudocycas sp(p).     ●     
Sphenozamites brogniartii    ●      
Zamites feneonis         ● 
Zamites sp(p).   ?● ● ●     
Insertae sedis sp(p).   ● ●      
          
incertae sedis          
Androstrobus balduini    ●      
Cycadites delessei   ●       
Tableau V.13 – Tableau synthétique des flores du Jurassique moyen et supérieur français 
étudiées lors de cette thèse et classées par étages et sous-étages. 
 
 La première chose que l’on peut remarquer dans le tableau ci-dessus (V.13) est que certains 
sous-étages ne présentent pas de flore fossile connue (Bathonien inférieur, moyen, Oxfordien 
moyen), ou très peu (Callovien supérieur, Oxfordien inférieur). Par ailleurs d’autres renferment 
uniquement quelques spécimens (Callovien supérieur, Oxfordien inférieur). Au contraire, certains 
sous-étages comportent une paléoflore très diversifiée (Bathonien supérieur, Callovien inférieur et 
moyen). On peut mettre cela en relation avec le nombre de gisements connus pour chaque sous-
étage, présenté dans le tableau suivant :  
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Nombre de gisements 0 0 3 1 4 1 1 0 2 
Tableau V.14 – Nombres de gisements par étages et sous-étages. 
 
 Ainsi, on constate que durant l’intervalle Bathonien – Oxfordien il y a deux périodes 
présentant à la fois une flore très diversifiée, et de nombreux gisements, le Bathonien supérieur et le 
Callovien moyen ; les deux gisements de l’Oxfordien supérieur correspondant quant à eux à un 
« vrai » gisement et à un fossile isolé. En regardant de près les cycles eustatiques (Haq et al. 1987), 
on peut constater que ces deux sous-étages correspondent à des bas niveaux marins relatifs (et aux 
débuts de séquences transgressives). Par conséquent, sur l’intervalle de temps et les territoires 
considérés, c’est essentiellement les cycles eustatiques qui conditionnent le dépôt de gisements à 
plantes fossiles, et donc notre connaissance de la diversité spécifique de la flore de ces périodes. Il 
est donc très difficile de raisonner rigoureusement sur l’évolution dans le temps de la diversité 
floristique à cette échelle, du moins avec des lacunes aussi importantes dans les données. 
 De ce fait, on doit donc encore se cantonner à des observations déjà faites par Saporta 
(1875) sur l’évolution de la flore durant cette période, la principale étant que le Jurassique moyen 
est une époque très favorable aux Otozamites qui seront remplacés au Jurassique supérieur par les 
Zamites, ce que le tableau ci-dessus (V.13) confirme, au moins en partie (seul l’Oxfordien étant pris 
en compte pour le Jurassique supérieur). 
 Par ailleurs, en ce qui concerne l’Oxfordien supérieur, les deux gisements connus 
correspondent à des milieux humides, situé à l’Est et à l’Ouest du bassin parisien. En effet, la flore 
d’Auxey, riche en fougères, est clairement une flore de milieu humide et la prêle de Bellême 
indique également ce type d’environnement. Il serait un peu rapide de conclure à une 
humidification du climat à l’Oxfordien supérieur sur un fossile isolé et un unique gisement, mais on 
peut néanmoins constater que cela contraste fortement avec la période précédente où les flores 
xérophytes, de type forêts mixtes à Brachyphyllum ou milieux plus ouverts à Bennettitales, est la 
norme.  
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V.4 – Diversité et biais taphonomiques 
 
V.4.1 – Diversité spécifique des paléoflores en fonction du type de préservation 
 
La diversité spécifique préservée dans les silex et chailles est-elle différente de celle 
préservée dans les marnes et calcaires ? 
Les principaux modes de préservation des plantes, les impressions / compressions comme 
les perminéralisations, silicification au sein de silex ou de chailles incluses, ne semblent pas 
présenter de différences significatives quant à la diversité spécifique de leur paléoflore respectives. 
Par exemple, à Arc-en-Barrois, les chailles contiennent des rameaux de Brachyphyllum en très forte 
proportion, conformément à la situation observée dans la quasi-totalité des autres gisements 
bathoniens, sans silicification, du bassin parisien. Seul l’effort de collecte, particulièrement 
important sur ce gisement, a permi de mettre en évidence la présence d’autres espèces de plantes 
fossiles, très minoritaires (voir fig. V.1, dans la partie V.1.2). Le potentiel de fossilisation des 
différents taxons de plantes semble donc être le même dans le cas des silicifications que dans celui 
des préservations en contexte calcaire ou argileux. C’est particulièrement net dans le cas des 
silicifications secondaires, qui interviennent après un premier épisode de fossilisation des plantes 
dans des sédiments argileux ou carbonatés. 
En effet, si les processus de fossilisation diffèrent dans ces différents type de préservation, 
rien n’implique jusque là des différences significatives dans les processus taphonomiques à 
l’origine du transport et du dépôt des restes végétaux. De même, les différents biais pouvant affecter 
un assemblage paléofloristique, intimement liés aux processus taphonomiques, ne devraient pas être 
affectés par le mode de préservation. Au contraire, il y a tout lieu de penser que les dépôts de restes 
végétaux à l’origine des silex et chailles à plantes sont issus des mêmes processus que ceux à 
l’origine de gisement à impressions / compressions.  
 
 V.4.2 – Caractères disponibles en fonction du type de préservation  
 
La préservation des structures architecturales, anatomiques et histologiques est-elle 
différente entre, d’une part, les silex et chailles et d’autre part, les marnes et calcaires ? 
 Contrairement à la diversité spécifique de la paléoflore qui n’est probablement pas affectée 
par le mode de préservation des plantes, la qualité des fossiles est, quant à elle, bien meilleure dans 
les silex et chailles à plantes que dans des impressions / compressions. En effet, les fossiles 
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silicifiés, et particulièrement ceux contenant des tissus originellement non lignifiés, conservent des 
informations que les autres types de fossiles ont définitivement perdues. Il s’agit principalement de 
la structure anatomique des végétaux concernés, et dans une moindre mesure de l’architecture de 
ces plantes, car ce mode de conservation permet souvent de préserver les plantes en volume, peu ou 
pas comprimées, contrairement à la plupart des autres fossiles végétaux. Ainsi, les fossiles silicifiés 
permettent d’étudier les plantes d’un point de vue paléohistologique, et donc d’augmenter 
grandement les connaissances sur ces plantes, leur adaptation à leur environnement et les 
carractéristiques dont l’évolution les a dotées. Il s’agit donc d’une différence tout à fait majeure. 
Cependant, il faut distinguer deux cas légèrement différents : d’une part les silicifications de 
formation primaire, et d’autre part celle de formation secondaire (voir Chapitre II), respectivement 
des silicifications synsédimentaires et postsédimentaires. En effet, dans le premier cas, il n’y a pas 
ou peu de délais entre la silicification qui fige, à très long terme, le reste végétal, tandis que dans le 
second cas il y a un intervalle durant lequel le végétal fossile continue à se dégrader lentement, et ce 
sur des milliers à des centaines de millions d’années. L’un des impacts les plus notables de cette 
différence entre ces deux types de silex et chailles à plantes, est généralement la compaction 
diagénétique des restes végétaux, souvent plus forte dans les accidents siliceux secondaires que 
dans les primaires. 
En revanche, les accidents siliceux primaires contiennent souvent des restes végétaux à 
différents stades de compaction, dans un même nodule, car celle-ci n’est pas toujours exclusivement 
d’origine diagénétique, mais peut être héritée de leur histoire anté-fossilisation. En effet, les 
végétaux fossiles ont souvent séjourné plus une moins longtemps sur le sol avant leur transport dans 
leur milieu de dépôt où ils se sont fossilisés. Durant cette période, ils ont été plus ou moins piétinés, 
et ont subi un processus plus ou moins poussé de décomposition. 
Il y a donc une différence de qualité entre les silicifications primaire et secondaire, mais bien 
plus faible que celle entre les fossiles silicifiés et les fossiles sous forme d’impressions / 
compressions. Les fossiles silicifiés, et plus particulièrement ceux contenant des tissus 
originellement non lignifiés, sont donc beaucoup plus informatifs, et donc intéressants, que leurs 
équivalents non silicifiés. 
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 V.4.3 – Origine géographique et environnementale des paléoflores du Jurassique 
moyen et supérieur 
 
Le registre fossile de la flore continentale jurassique est-il plus documenté par des dépôts 
marins littoraux ou estuariens que par des dépôts continentaux ? 
 Le registre fossile de la flore du Jurassique moyen et supérieur français n’est documenté que 
par des dépôts paraliques, et qui plus est plutôt côtiers qu’estuariens. En effet, la plupart des 
gisements connus sont situés en milieu marin protégé, à proximité de la ligne de rivage de l’époque, 
généralement associés à une faune marine, non-saumâtre (sauf hors bassin parisien, sur les bordures 
sud et ouest du massif central), même s’il existe quelques rares exceptions. 
Par ailleurs, on ne connaît aucun bassin limnique dans le Jurassique français, et par 
conséquent la paléoflore des zones éloignées des côtes nous est inconnue. Cela s’explique entre 
autre par la paléogéographie de la France durant cette ère. La majeure partie du territoire actuel de 
la France était alors couvert par une mer épicontinentale, et les quelques îles émergeant dans cette 
mer étaient soit des îles sédimentaires basses liées à des plate-formes carbonatées, soit d’anciens 
fragments, alors très érodés, de la chaîne hercynienne (massif armoricain, peut-être également le 
massif central), soit encore d’origine tectonique comme le massif de Londres-Brabant. Toutes ces 
îles, y compris les plus grosses, étaient alors trop basses, trop érodées, et d’une taille largement 
insuffisante pour possèder de grands lacs suffisament profonds pour créer des bassins limniques 
conséquents, que l’érosion aurait conservés jusqu’à nos jours. 
Pour les mêmes raisons, aucun estuaire de grande taille n’est connu dans le bassin parisien à 
l’époque, et donc aucune flore clairement estuarienne. Seul de rares estuaires de petites ou 
moyennes dimensions ont été mentionnés, comme celui lié aux sables de Glos dans l’Oxfordien 
supérieur, sur la marge nord-ouest du massif armoricain (Ambonguilat et al. 1970). Cependant, 
cette formation affleure très mal et les traces connues de flore fossile y sont minimes. En revanche, 
dans le sud de la France, les stiptites (lignites) du Larzac pourraient être liées à un système estuarien 
ou lagunaire d’assez grandes dimensions. 
 
 La flore du Jurassique moyen et supérieur français est par ailleurs en quasi totalité une flore 
de milieu sec, presque toutes les plantes possédant des adaptations, parfois nombreuses, leur 
permettant d’économiser leur eau. La plupart des gisements paléofloristiques se caractérisent par 
une prédominance des restes de Brachyphyllum, interprétés comme les restes d’une forêt mixte 
côtière à Brachyphyllum. Parfois, les Bennettitales sont nombreuses et diversifiées, indiquant un 
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milieu plus ouvert. La flore fossile indique donc principalement la présence de 
paléoenvironnements côtiers plutôt secs, et généralement couverts de fôrets. 
 
V.5 – Spécificités et difficultés d’étude des silex et chailles à plantes 
 
 V.5.1 – Introduction et contraintes spécifiques aux silex et chailles à plantes 
 
L’étude de silex ou de chailles à plantes, comparée à celle de spécimens préservés de façon 
que je considère ici comme « classique » par commodité de langage, présente un certain nombre de 
particularités qui en complique fortement l’étude. Les préservations « classiques » sont définies ici 
comme des fossiles préservés sous forme d’impressions / compressions, avec ou sans cuticule, entre 
deux bancs ou deux lamines sédimentaires, de calcaire, d’argile, ou de marne. Ce sont en effet les 
fossiles les plus communément étudiés en paléobotanique. 
Au contraire, les plantes préservées dans des nodules siliceux, chailles ou silex, sont souvent 
conservées en volume, avec un taux de compression diagénétique qui peut être, ou non, très faible. 
Elles conservent également, grâce à ce mode de préservation particulier, des informations sous 
forme de détails bien plus fins que les fossiles « classiques », et plus particulièrement au niveau 
histologique. Cependant, l’accès à ces données comporte de nombreux obstacles qui ne sont pas 
insolubles, mais qui doivent être pris en considération pour avoir accès aux aspects les plus 
intéressants de ce type de préservation. Ainsi, l’accès aux détails anatomiques et histologiques de 
ces fossiles est conditionné par l’usage des techniques appropriées, requérant souvent du matériel 
onéreux et difficile d’accès. 
 
 Contraintes d’opacité et de fracturation des silex et chailles à plantes 
Cependant, les premiers obstacles sont dus aux particularités même de ce type de fossile, 
que l’on rencontre dès la collecte d’échantillons sur le terrain. 
Les accidents siliceux sont toujours opaques ou faiblement transparents, et les plantes 
fossiles qu’ils contiennent sont généralement préservées en leur cœur. Pour en trouver, il convient 
donc de briser les nodules, et ce faisant on détériore nécessairement les fossiles. Alternativement, on 
peut également chercher ce type de fossile dans les champs, où les nodules auront déjà été ouverts 
par le gel ou par un soc de charrue ; ils seront donc également abîmés. Or, l’état d’un fossile est 
déterminant pour son identification, et la fracturation particulière des accidents siliceux pose un 
problème spécifique à ce type de préservation.  
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En effet, contrairement aux roches pouvant contenir des fossiles « classiques », les nodules 
siliceux ont généralement une cassure conchoïdale (e.g. planche XVII, fig. E) et ils ne préservent 
pas les zones de faiblesse liées à l’empilement successif des strates sédimentaires. De ce fait, 
lorsqu’on casse ces nodules pour chercher des plantes fossiles, ceux-ci ne s’ouvrent jamais tout à 
fait suivant le plan souhaité, contrairement à ce que l’on peut obtenir avec de l’expérience sur des 
fossiles classiques, où la présence de lamines sédimentaires permet d’ouvrir proprement les roches. 
Il en résulte que les plantes visibles à la surface d’un fragment de nodule sont souvent tronquées à 
une extrémité, tandis qu’elles demeurent encore à l’intérieur du nodule à l’autre extrémité. 
Or, l’identification des restes de feuilles et de folioles se base généralement sur la 
morphologie de leur base et de leur apex. C’est particulièrement vrai pour les folioles de 
Bennettitales, mais ce n’est pas, de loin, le seul groupe concerné. Ce problème dépend néanmoins 
de la forme des restes fossiles en question : les feuilles et folioles au limbe plat et très allongé sont 
les plus concernées, tandis que celles au limbe plus ovoïde, ou les rameaux feuillés de section 
circulaire, le sont moins. 
En revanche, un nodule contenant un rameau feuillé s’ouvre généralement de façon à passer 
par un plan radial dans ce rameau  (e.g. planche XVII, fig. G), masquant ainsi la forme de ses 
feuilles et sa phyllotaxie. Or ce sont ces caractères qui permettent généralement de déterminer son 
genre, particulièrement s’il s’agit d’un axe feuillé de conifère. Ainsi, les plans de fractures qui se 
produisent le plus fréquemment dans un nodule siliceux tendent à compliquer fortement 
l’identification des plantes fossiles présentes à leur surface. La possibilitée d’imager un nodule dans 
sa masse, par tomographie, est donc un avantage très conséquent pour ce type d’étude. 
 
 Contrainte de fragmentation anté-fossilisation des restes végétaux 
Au problème des plans de fracture, s’ajoute souvent celui de la fragmentation plus ou moins 
importante des restes foliaires avant leur fossilisation. Cela se produit, par exemple, lorsque ceux-ci 
ont séjourné au sol, au sein d’une litière forestière avant d’être transportés dans le milieu de dépôt 
où elles se sont fossilisées. En revanche, ce problème n’est pas spécifique aux nodules siliceux, il 
concerne également les préservations « classiques », mais il s’additionne souvent au problème sus-
cité. 
 
 Contraintes de fragilité des plantes fossiles au sein des silex et chailles à plantes 
Le dernier problème affectant les silex et chailles à plantes est la fragilité relative du fossile 
par rapport à sa matrice, du moins sa fraction originellement non lignifiée. Ce problème rend les 
CHAPITRE V : Discussion 
 
208 
 
préparations faites dans ces fossiles bien plus complexes à réaliser que celle faites, par exemple, 
dans des bois silicifiés. 
En effet, les fossiles préservés dans des accidents siliceux sont beaucoup plus fragiles que le 
nodule qui les contient, car ils sont constitués en grande partie de vide. Ce mode de préservation 
permet de faire des moulages des différentes cavités qui composent une plante, y compris à 
l’échelle infracellulaire (Laroche et al. 1989 ; Kœniguer 1992). En effet, la cuticle et les parois 
cellulaires, plus ou moins lignifiées, servent de support à la croissance des cristaux de silice lors de 
la perminéralisation. On obtient donc un moulage extrêmement fin de la plante, aussi bien de son 
aspect extérieur, que de chacune de ses cellules. En revanche, au fil du temps, la cuticule et les 
parois qui ont servi de support finissent également par se dégrader, et peuvent soit laisser un vide à 
leur place, soit être à leur tour remplacées par de la silice, tout en laissant néanmoins une empreinte 
localement  (e.g. planche XVII, fig. F). 
Par conséquent, la structure très hétérogène d’une plante fossilisée dans un accident siliceux, 
contituée en grande partie de vide, est bien plus fragile que le nodule qui l’entoure. Cela permet, par 
érosion différenciée, d’avoir des empreintes 3D de plante fossiles dans certains nodules, mais cela 
provoque également des difficultés dans la réalisation de lames minces, lorsque les tissus internes 
de la plante sont préservés.  
C’est en effet à la surface des tissus les plus résistants, principalement la cuticule et les 
parois cellulaires, plus ou moins lignifiées, que se développent les cristaux de silice qui vont réaliser 
un moulage aussi bien externe, qu’interne, de la plante. Intérieurement, ce moulage s’effectue cavité 
cellulaire par cavité cellulaire, via tous les vides laissés entre l’ensemble de parois des différents 
tissus de la plante (Kœniguer 1992). En revanche, au fil du temps, la cuticule et les parois qui ont 
servi de support à la croisance des cristaux vont également finir par se dégrader, et seront soit 
remplacées à leur tour par de la silice ne laissant que leur empreinte, soit laisseront un vide à leur 
place (e.g. planche XV, fig. C).  
 
 V.5.2 – Méthodes d’étude disponibles pour les silex et chailles à plantes 
 
Plusieurs méthodes d’étude sont disponibles pour traiter ces fossiles, mais elles présentent 
toutes des inconvénients. Il convient également de remarquer que sans accès durable aux méthodes 
les plus modernes, et donc onéreuses, les résultats que l’on peut obtenir sur ce type de fossile seront 
toujours très limités, surtout si l’on compare avec les résultats que l’on peut obtenir, bien plus 
aisément, sur des spécimens de préservation « classique », avec cuticule. 
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 Étude à l’œil nu ou sous loupe binoculaire 
L’étude à l’œil nu ou à la loupe binoculaire est la méthode la plus simple pour étudier ce 
type de spécimens. Cependant, elle n’apporte que des informations superficielles sur la 
macromorphologie du fossile et elle est très dépendante de la façon dont le fossile se présente à la 
surface du nodule. Elle souffre en effet de plusieurs limites : 
- la rareté des spécimens suffisament complets pour être identifiables ; 
- l’opacité des nodules, qui ne permet que d’observer les fossiles en surface ; 
- la faible translucidité des fossiles, qui rend très difficile la réalisation de 
photographies sous loupe binoculaire, des clichés qui pourtant témoignent bien des 
micro-reliefs correspondants, par exemple les nervures ou l’empreinte des appareils 
stomatiques.  
Par contre, cette méthode a l’avantage de permettre un tri et une identification rapide et peu 
couteuse des échantillons dont en dispose. C’est donc une méthode indispensable dans un premier 
temps, qui permettra de trier les fossiles plus intéressants. En revanche, elle ne permettra pas, ou 
rarement, de produire des images pertinentes et publiables des détails des fossiles. En revanche, la 
macrophotographie, sans loupe binoculaire, est tout à fait adaptée pour produire les images de 
morphologie générale des spécimens les mieux préservés. 
 
 Réalisation et étude de lames minces pour microscope photonique 
L’étude de lames minces au microscope photonique est une technique pertinente et 
relativement peu coûteuse, utilisée dès le XIX
ème
 siècle sur de nombreux fossiles silicifiés. En 
revanche, sur des chailles ou des silex à plantes, elle est de réalisation souvent complexe, lorsqu’elle 
n’est pas irréaliste. En effet, dans ce cas les parties originellement non lignifiées des plantes fossiles 
sont particulièrement fragiles par rapport à leur matrice. Il en résulte que de très nombreuses lames 
minces se brisent lorsque l’on cherche à les affiner suffisamment pour pouvoir les observer au 
microscope. 
De plus, l’opacité des nodules rend très difficile, si ce n’est pas impossible, la réalisation de 
coupes dans les plans pertinents. Généralement, pour un rameau feuillé au sein d’un nodule, seules 
les coupes transversales peuvent être réalisées ; les coupes longitudinales se révélant bien trop 
fragiles, si tant est que l’on parvienne à deviner la position du rameau au sein de la masse opaque du 
nodule pour tenter la réalisation de la lame. Il devient par ailleurs presque impossible de réaliser les 
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coupes pertinentes dans les éléments les plus petits, comme certaines feuilles de conifères, attachées 
à un rameau feuillé. 
Enfin, cette méthode a pour principal inconvénient d’être destructrice. Or, les fossiles sont 
par nature des objets rares, et seuls les plus fréquents d’entre eux peuvent parfois être considérés 
comme sacrifiables pour utiliser une telle méthode. Ainsi, si dans de rares cas cette méthode peut 
être employée, elle reste à éviter absolument pour les fossiles les plus rares, ou si l’on dispose d’une 
alternative plus performante. 
 
 Étude au microscope électronique à balayage (MEB) 
L’étude des silex et chailles à plantes au MEB est une technique qui peut fournir de très bons 
résultats, en permettant de grossir considérablement la surface des échantillons, mais qui présente 
quelques limites. En effet, l’observation est limitée aux structures visibles à la surface des fragments 
de nodule ; il est donc très difficile d’étudier les tissus internes d’une plante avec cette méthode, 
mais relativement facile d’observer sa cuticule, voir son épiderme, et parfois même d’autres 
structures (e.g. planche XII, fig. A–H). 
De plus, les accidents siliceux étant par nature non-conducteurs, il sera nécessaire de les 
métalliser pour pouvoir les observer en microscopie électronique. Fort heureusement, la 
métallisation est réversible sur ce type d’échandtillons (Jones et al. 2012), ce qui permet d’observer 
les échantillons les plus rares sans les endommager. Il peut être en revanche nécessaire de placer 
certains échantillons en chambre à vide plusieurs heures avant de les observer, car certaines 
chailles, celle d’Arc-en-Barrois par exemple, peuvent être très finement microporeuses. Si l’on ne 
passe pas par cette étape on risque en effet de perturber le fonctionnement du MEB, en créant un 
défaut de vide. 
Enfin, la contrainte majeure est celle de la taille des échantillons. En effet, les silex et 
chailles à plantes ont souvent une taille trop importante pour la plupart des microscopes 
électroniques ; il est donc nécessaire d’avoir recours à un MEB possédant une chambre pour 
échantillons de grande taille (>5cm). De même, la surface des fragments de nodule étant souvent 
très irrégulière, un porte échantillon permettant de faire tourner les échantillons sur deux ou trois 
axes accélérera considérablement les séances et permettra d’obtenir de meilleurs résultats. 
Cependant, il est possible de s’en passer, mais il sera alors difficile d’imager correctement certains 
spécimens. 
 
 Étude par tomographie synchrotron 
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Cette méthode est décrite en détail dans le 4
ème
 point du Chapitre III. L’étude de chailles ou 
de silex à plantes par tomographie synchrotron permet d’étudier sous tous les angles les plantes 
fossiles contenues dans ces nodules. En effet, elle permet à la fois : 
- la création de répliques virtuelle, en 3D, des plantes incluses dans ces nodules sans 
même avoir à les ouvrir, permettant de connaître en détail leur morphologie 
générale ; 
- l’étude de l’histologie de ces plantes via des coupes virtuelles, librement orientables 
au grès des besoins, passant exactement à l’endroit souhaité, et permettant de choisir 
les zones où la préservation est la meilleure, car elle est souvent hétérogène au sein 
d’un fossile. 
 En un mot, cette technique permet de s’affranchir des problèmes liés à l’opacité des 
nodules, et donc à ceux liés à leur fragmentation. De plus, contrairement aux lames minces, la 
fragilité relative des plantes fossiles par rapport à leur matrice ne pose ici aucun problème. 
Techniquement, c’est de loin la meilleure solution disponible pour étudier ce type de fossile, même 
si elle présente quelques points faibles mineurs : 
- une résolution des images tomographiques nécessairement limitée, mais qui dépend 
du choix de l’utilisateur ; ainsi on doit faire un compromis entre la taille du champ de 
vue et celle des voxels, et donc in fine, de la résolution ; 
- le traitement des données tomographiques est un processus extrêmement 
chronophage, qui peut se compter en semaines, rarement en mois, pour un unique 
spécimen. 
En revanche, en plus des points mineurs sus-cités, cette technique présente deux 
inconvénients majeurs : 
- elle nécéssite un tomographe synchrotron, comme celui de la ligne ID19 à l’ESRF, 
qui requière donc un accèlérateur de particules ; c’est paradoxalement le problème le 
plus simple à résoudre, puisque ce matériel existe en France et qu’il est possible de 
demander du temps de faisceau en suivant les procédures appropriées (cf. le Proposal 
déposé et accepté dans le cadre de cette thèse en 2016); 
- elle nécessite également du matériel informatique très cher, peu répandu dans les 
laboratoires publics, et difficile d’accès ; en effet, le traitement de ces données 
nécéssite une station de travail graphique extrêment puissante, dotée du logiciel 
adéquat, et à jour ; de plus, ce matériel très onéreux a tendance à devenir totalement 
obsolète en une dizaine d’années environ.  
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V.5.3 – Conclusion et recommandations pour l’étude de chailles et silex à plantes 
 
En conclusion, les accidents siliceux à plantes peuvent permettre des avancées significatives 
en paléobotanique grâce à la préservation des plantes fossiles à l’échelle cellulaire, mais pour 
obtenir de bons résultats on doit nécessairement disposer, quotidiennement, des moyens 
technologiques nécessaires. Les méthodes du XIX
ème
 siècle, à savoir l’observation directe, sous 
loupe binoculaire, ou celle de lames minces sous microscopes, ne permettent pas, ou très peu, 
l’obtention de résultats pertinents avec ce type de fossilisation. Seul l’usage en complément de 
méthodes plus avancées, sus-citées, notamment l’observation au MEB et la tomographie 
synchrotron, permettent d’obtenir des résultats convaincants avec ce type de préservation. En effet, 
seules ces dernières méthodes permettent d’exploiter pleinement le potentiel de ces fossiles, en 
offrant un aperçu très détaillé de l’histologie des plantes étudiées. 
Ainsi, pour mener à bien une telle étude, la présence de deux appareils coûteux au sein de 
l’équipe de recherche est indispensable : 
- un MEB, type MEB de table Phenom 2000, disposant d’une chambre permettant 
l’observation d’échantillon de grande taille (5-10cm); 
- un ordinateur dédié au traintement des données tomographiques, équipé du logiciel 
adapté (ex : version récente de VGS Max). 
C’est en effet ces deux appareils qui permettront de produire les images des structures 
anatomiques des plantes fossiles concentrant toute la valeur ajoutée d’une étude sur des chailles ou 
des silex à plantes. Ces images contiennent des informations nombreuses et très rarement 
accessibles dans le registre fossile. Elles permettent d’aborder les adaptations écophysiologiques de 
ces plantes, de reconstituer leur paléoenvironnement avec plus d’acuité, et d’étudier la façon dont 
l’évolution les a dotées de structures particulières, qui peuvent : 
- avoir disparu de la flore actuelle ou, au contraitre, perdurer jusqu’à nos jours, à 
travers leur descendance ; 
- être convergentes avec d’autres structures connues dans la nature actuelle ou passée ; 
- démontrer, ou non, une adaptation à un environnement, un mode de vie particulier, 
etc … 
- donc de reconstituer l’évolution de la flore, ou du mois d’en discuter, tout en tenant 
compte de son aspect, et de son contexte, écologique et paléogéographique. 
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Ce type d’étude, pouvant être potentiellement bien plus riche en informations que celles 
réalisées sur des fossiles « classiques », peuvent permettre, au terme d’une accumulation de données 
sur plusieurs décénies, sur des plantes de toute époque géologique et de toute origine géographique, 
d’améliorer considérablement notre compréhension de l’évolution des plantes qui comporte 
aujourd’hui encore des lacunes majeures, la première d’entre elle étant la question de l’origine des 
Angiospermes. Au contraire, sans ces images, on ne peut avoir accès qu’aux caractéristiques 
macromorphologiques de ces plantes, disponibles sur n’importe quel fossile, même les plus 
communs. Dans ce cas, nous continuerons à manquer d’information pour permettre des progrès 
significatifs dans la compréhension de l’évolution de la flore. 
Ainsi, si l’on souhaite que ces progrès soit réalisés, il serait temps de doter en matériel 
moderne les laboratoires de paléobotanique, qui doivent aujourd’hui souvent se contenter 
d’instruments déjà massivement disponible dans les laboratoires au XIXème siècle. En un mot, il 
faudrait faire passer la paléobotanique au XXI
ème
 siècle, mais cela ne peut se faire qu’en dotant les 
laboratoires des instruments adéquats. 
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Conclusion générale 
 
Les flores du Jurassique moyen et supérieur du bassin parisien et de ses marges sont 
longtemps restées assez  méconnues, les publications majeures sur le sujet datant principalement du 
XIXème siècle, à l’exception d’un certain renouveau dans le dernier quart du XXème siècle, ne 
portant que peu sur les flores du bassin parisien. Cette thèse s'efforce de renforcer nos 
connaissances sur ce sujet, en se limitant aux flores bathoniennes à oxfordiennes, à travers l'étude 
de différents gisements répartis sur l’ensemble du bassin.  
 La flore de la plate-forme carbonatée bourguignonne a été étudiée à travers trois gisements, 
Arc-en-Barrois, Étrochey, et Laignes, datées du Bathonien supérieur au Callovien moyen. Ce sont  
des flores insulaires ayant vécu sur un ensemble d’îles basses d’origine sédimentaire qui étaient 
alors couvertes d’une forêt mixte à Brachyphyllum, probablement dense, et correspondant à un 
paléoenvironnement xéromorphe, auquel cette flore était parfaitement adaptée. 
 Plus au sud, le gisement d’Auxey, près de Beaune, daté de l’Oxfordien supérieur, et dont je 
n’ai pas pu terminer l’étude, présente au contraire une toute autre flore, caractérisée par la présence 
de nombreuses fougères, correspondant très probablement à un milieu nettement plus humide. 
 Au niveau du seuil du Poitou, plusieurs fossiles du Callovien moyen ont étés étudiés. Ils 
proviennent soit de différents sites autour de Poitiers, soit de Sauzé-Vaussais, plus au sud. Ces flores 
sont caractérisées par la présence de nombreux restes de Bennettitales, notamment d’Otozamites 
pterophylloides, auxquels sont associés, entre autres, des restes de conifères et notamment de 
Brachyphyllum. Cet assemblage indique de nouveau un paléoenvironnement xéromorphe, mais 
relativement ouvert. 
 Au niveau de la marge orientale du massif armoricain, les gisements de Mamers et de 
Nonant-le-Pin, datés du Bathonien supérieur, ont été étudiés. Ils  présentent une flore caractéristique 
d’un paléoenvironnement xéromorphe, correspondant à une forêt côtière mixte à Brachyphyllum, 
probablement  plus diversifiée et plus ouverte que celle des îles de la plate-forme bourguignonne.  
 Quelques autres fossiles isolés ont étés étudiés. Par exemple, une Cycadale datant de 
l’Oxfordien inférieur et provenant d’Écommoy, ayant probablement vécu en milieu dunaire mais 
préservée assez loin des côtes ; ou encore un fragment de prêle géante de Bellême, daté de 
l’Oxfordien supérieur, indiquant la présence d’un milieu humide, probablement un marais côtier. 
 Ainsi, sur l’ensemble du bassin, on peut noter à la fois au Bathonien et au Callovien la 
prédominance absolue des flores xéromorphes. En revanche, elles correspondent à des 
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paléoenvironnements qui peuvent être assez ouverts, comme dans le Poitou, ou au contraire bien 
plus fermés comme sur les îles de la plate-forme bourguignonne. Cependant, ce constat concerne 
uniquement des milieux littoraux, puisqu’on ne connaît aucune flore provenant d’un milieu plus 
interne.  À l’Oxfordien supérieur en revanche, il semble y avoir une certaine humidification du 
climat, bien que l’on ne puisse pas clairement trancher, car seules la flore d’Auxey et un fossile 
isolé de prêle géante à Bellême permettent d’appuyer cette interprétation pour le moment. 
 Ces flores sont conservées suivant différentes modalités, principalement sous forme 
d’empreintes, généralement sans cuticule, parfois avec. Plus rarement, les fossiles sont préservés 
sous forme de silicifications dans des chailles, comme à Arc-en-Barrois par exemple. Ces différents 
modes de préservations ne présentent cependant pas le même potentiel  pour une étude 
paléobotanique. En effet, les fossiles préservés sous forme d’empreintes ne permettent que de traiter 
de leur morphologie générale, et parfois de leurs caractères cuticulaires, dans les cas les plus 
favorables. En revanche, les plantes silicifiées contiennent bien plus d’informations,  grâce à une 
préservation qui va jusqu’à l’échelle cellulaire, permettant d’examiner ces fossiles de leur 
macromorphologie jusqu’à leur micro-anatomie, y compris interne et pas seulement cuticulaire. En 
revanche, ce type de fossile nécessite un matériel et des techniques bien plus avancés pour obtenir 
des résultats pertinents, qui ne sont pas toujours faciles d’accès. Leur plus grand potentiel en fait 
cependant des objets de choix pour faire avancer les connaissances en paléobotanique, en tout cas 
bien plus que les empreintes sans cuticules dont on dispose ordinairement. 
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ABSTRACT  
Plant macrofossil remains of Becklesia Seward 1895 emend. Watson and Cusack 2005, a 
rare genus of extinct cycad, have been known for over a century from Great Britain and Libya. 
Historically the genus was poorly characterised leading to many fossil cycads that resembled 
Becklesia being placed in other genera including Cycadites and Paracycas. We describe here a new 
species, B. maulnyi sp. nov., from an exceptional and almost complete cycad specimen housed for 
two hundred years in the collections of the Musée Vert of Le Mans. The specimen comprises the 
apex of a stem bearing petiolate and pinnate leaves with thin and widely separated leaflets, which 
possess two prominent abaxial stomatal grooves that are characteristic of the genus Becklesia. We 
reassign three other French cycad fossils previously described under different generic names to 
Becklesia. Finally, we briefly discuss the geographical and stratigraphical implications of the genus 
and also consider presence of entire cycads in the fossil record.  
 
Keywords : Cycads, Becklesia, Oxfordian, Upper Jurassic, Sarthe, NW France. 
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RÉSUMÉ 
Les macrorestes de Becklesia Seward 1895 emend. Watson and Cusack 2005, un genre 
rare et éteint de cycadale, sont connus depuis plus d’un siècle en Grande-Bretagne et en Libye. 
Historiquement, ce genre à été mal caractérisée : plusieurs cycadales fossiles qui ressemblent à 
Becklesia ont été incluses dans d’autres genres comme Cycadites ou Paracycas. Nous décrivons ici 
une nouvelle espèce, B. maulnyi sp. nov., à partir d’un spécimen exceptionnel, presque complet, 
retrouvé dans les collections anciennes du Musée Vert du Mans. L’échantillon est constitué de 
l’apex d’une tige portant des feuilles pétiolées et pennées, des folioles fines et largement espacées, 
ainsi que deux sillons stomatiques caractéristiques du genre. Nous réattribuons également plusieurs 
cycadales françaises décrites précédemment sous d’autres noms au genre Becklesia. Enfin, nous 
discutons brièvement la répartition géographique et stratigraphique de ce genre, ainsi que de la 
présence de spécimens entiers de cycadales dans le registre fossile. 
 
Mots-clés : Cycadales, Becklesia, Oxfordien, Jurassique supérieur, Sarthe, NW France. 
 
1. Introduction 
The genus Becklesia (Seward 1895) Watson and Cusack 2005 was created by Seward for 
the rare Berriasian aged (Early Cretaceous) cycad species B. anomala from the English Wealden. 
Seward’s account was based on fragmentary fronds fragments that resembled those of extant 
cycads, but as documented by Seward, the genus was poorly characterised preventing its systematic 
relationships with other cycadalean plants from being determined. Watson (1969) established from 
the English Wealden a second species, Becklesia sulcata, for cycad leaf remains that include 
cuticular features, and Oldham (1976) identified B. sulcata as well as two further species that had 
similarity with B. sulcata from isolated cuticles also from the English Wealden. However, Watson et 
al. (2001) transferred Oldham’s additional species to the non-cycad Torreyites detriti leaving only 
B. anomala and B. sulcata within the genus. Apart from these accounts from the English Wealden, 
the genus Becklesia has only been encountered in the Jurassic of Libya with Principi (1919) 
reporting B. anomala based on its distinctive morphology. 
Based on the features of Becklesia anomala and B. sulcata Watson and Cusack (2005, p. 
20) described in detail the leaf morphology and cuticle of the genus for the first time, emending the 
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generic diagnosis as part of their monographic revision of English Wealden Cycads. They 
considered Becklesia to possess leaves with linear leaflets which are either simple or forked, and its 
cuticle has haplocheilic stomata organised in two parallel, longitudinal grooves on the abaxial 
surface of the pinna. However, Watson and Cusack’s account is based on isolated leaves from which 
the organisation of the leaves on the plant is unknown, as are their fertile organs. 
Here we describe a new species of Becklesia from the Jurassic of France based on a well-
preserved specimen that represents the apex of a plant in which the leaves remain in organic 
attachment to the crown. We discuss the relevance of the entire nature of the crown in interpreting 
the plant organisation and habit. We also consider the presence of other fossil cycads in which well-
preserved crowns are known from other stratigraphical intervals as well as the palaeogeographical 
and stratigraphical implications of the new species.  
  
2. Material and methods 
The sample MHNLM 2003.1.4962 studied here is housed in Musée Vert, natural history 
museum of Le Mans (Sarthe, NW France). The oldest label joined to the specimen (Fig. 1) indicates 
that it belonged to the “Cabinet de Maulny”. Louis Maulny (1758-1815) was a naturalist of Le 
Mans, whose collection was bought by the museum of Le Mans after his death in 1816 (Delaunay, 
1945). This first label has been written by Narcisse Desportes (1776-1856), curator of the museum 
between 1833 and 1856. It indicates with doubt the genus Zamia and the collection site in 
Écommoy (Sarthe, NW France) (Fig. 2). Two other labels on the specimen were written at the end 
of the 19
th
 century and during the first part of the 20
th
 century have copied the previous label and 
added no further information.  
 
Fig. 1. First Label of Becklesia maulnyi sp. nov. 
Premier cartouche de Becklesia maulnyi sp. nov. 
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Fig. 2. Position of Écommoy on a simplified map of NW France. 
Emplacement d’Écommoy sur une carte simplifiée du NO de la France. 
 
The unusual sediment of the studied specimen has been compared with the 
palaeontological collections housed in the Musée Vert in order to provide further information on its 
provenance. An ammonite (MHNLM 2003.1.4686) collected a few decades later (June 29, 1852) by 
the local palaeontologist Edouard Guéranger (1801-1895) from Ecommoy is preserved in a very 
similar rock matrix. It probably confirms the geographical origin written by Desportes and also 
helps to constrain the geological age. 
The sediment for both the fossil plant and ammonite is a fine sandy and argillaceous, 
bicoloured, yellow and grey limestone. This fine grained sedimentary facies has preserved the mold 
of the fossil plant including grooves on the leaves but lacks cuticular preservation. This rock 
corresponds to the “Marnes et calcaires silteux de La Vacherie” [marl and silty limestone of La 
Vacherie], a local formation with terrestrial influence form the Lower Oxfordian aged Mariae zone 
and Praecordatum sub-zone (Manivit et al., 1988). Moreover, the ammonite is an unnamed small 
Kranaosphinctes that supports a Lower Oxfordian age corresponding with the end of the 
Scarburgense sub-zone to the beginning of the Praecordatum sub-zone. In addition, a 
Cardioceratidae sampled by one of us (P. C.) a few years ago clearly indicate the Praecordatum 
sub-zone. 
The exact location(s) of the outcrop where either the plant or ammonite were collected are 
unknown. However, following the first geological study of the Bélinois by Guillier (Guillier, 1875), 
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two quarries were evident in the region, namely “La Vacherie” and “l’Épine”. These two quarries 
were approximately 1.5 km apart and both are now back filled. There are no Oxfordian aged 
outcrops in the Bélinois area today. However, a stratigraphic column of “La Vacherie” is provided 
by Guillier (1886, p. 178). 
Specimen MHNLM 2003.1.4962 is an imprint of the lower face of a crown of leaves 
viewed from above and is preserved among poorly-preserved marine shelly fauna (Fig. 3A). It is 
also an outcast molding with relief and micro-relief able to preserve some architectural features. All 
the leaves are incomplete apically, but the lower-mid parts are more or less entire and are connected 
to the apex of the stem to form the crown (Fig. 3A). Five leaves are preserved; two of them 
bifurcate close to the insertion point with the crown. Small areas of a few of the leaflets are still 
covered by sediment protecting small and fragile carbonaceous remains that may be fusinized. They 
can perhaps in the future provide new details at cellular scale with an appropriate non-destructive 
method capable of studying these fragile remains in situ. Others small and unidentifiable plants 
fragments are also present on the sample. 
The specimen was observed using a Leica EZ4 binocular microscope and 
macrophotography was undertaken using a Canon EOS700D with Canon EF-S60mm F2.8 Macro 
USM lens. Moreover, a petrological thin section (30 µm thick) was made from sample 2003.1.4962 
to better characterize the geological context; it is housed in Musée Vert of Le Mans with the number 
MHNLM 2003.1.4962b. 
 
 3. Geological and palaeoenvironnemental context 
The fossil described here occurred on the eastern border of the Massif Armorican, an old 
Hercynian massif widely flattened since the Lower Jurassic (Bessin et al., 2015). At this time, two 
main domains can be recognized in this area: the Normandy domain to the north and the Le Mans 
domain to the south, separated by an hydrodynamic barrier formed by the positive epeirogenic 
tendency of the Perche promontory (Dugué, 1989, 1991; Mégnien et al., 1980b). The locality of 
Écommoy is part of the natural region called Bélinois within the Le Mans domain. 
The palaeoenvironment of the Bélinois is usually interpreted by comparison between the 
local “Marnes et Calcaires de la Vacherie” Formation and two better known formations, namely the 
“Marnes de Villers” Formation in the Normandy domain and the “Marnes à Pernes” Formation 
around the Perche promontory. They are dated to the Mariae zone (Lower Oxfordian) that 
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corresponds to a major flooding event and then to a highstand system tract (HST) (Haq et al., 1987). 
Their classical interpretation is a relatively deep marine muddy platform (outer shelf), subject to 
some terrigenous influence with remains of terrestrial animals and wood washed into this setting 
(Mégnien et al., 1980a; Dugué, 1989). 
An observation on the sediment in thin section of the specimen described here provides 
further data concerning the depositional environment. This sediment is a limestone with bimodal 
distribution between fine (less than 200 µm) particles that are dominant and biocorroded bioclasts 
including pelloids, and coarser particles that represent either fragmentary bivalves or in situ 
bivalves and gastropods with very thin shells. This lithology is classified as a packstone inside 
witch small pieces (<300 µm) of organic matter are common. The sediment is extensively 
bioturbated. The matrix and allochems in the packstone are suggestive of two different 
environmental conditions in which the overall texture of the packstone suggests relatively high 
energy conditions, whereas the biocorrosion, bioturbation and in situ thin shells suggest lower 
energy conditions.  
Overall, the sediment suggests a marine depositional environment like a large embayment 
episodically supplied by bioclasts and terrestrial organic matter during storm and associated flood 
events (Guillier 1886, p. 178). The fossil plant described here is certainly a terrestrial component 
washed into the marine depositional setting. Judging by the completeness of the preserved cycad 
crown, the specimen has not been subjective to significant taphononic fragmentation due to 
transportation (e.g. Seilacher et al., 1985). 
 
4. Systematic palaeontology 
Order CYCADALES Persoon (1807) 
Family UNCERTAIN 
Genus Becklesia Seward (1895) emend. Watson & Cusack (2005). 
 
Becklesia maulnyi sp. nov. 
Material and holotype. The holotype constitutes the only available material and 
corresponds to specimen MHNLM 2003.1.4962 housed in the Musée Vert of Le Mans, Sarthe, 
France. 
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Age and occurrence. Lower Oxfordian, Marnes et Calcaires Silteux de La Vacherie, 
Écommoy (Sarthe, NW France). 
Etymology. The species epithet is derived from the surname of Louis Maulny, naturalist 
and first owner of the holotype. 
Diagnosis. Leaves petiolate and pinnate with thin and widely separated leaflets. At least 
some leaves bifurcating near the base of the lamina, separated in two equal ramifications each 
similar to a simple leaf. Leaflets simple, linear-lanceolate, weakly decurrent, with rounded apex and 
inserted at an acute angle. Presence of two parallel longitudinal grooves separated by a wide and 
flat central band occurring both in the rachis and leaflet on the abaxial surface. 
Comment. The present species conforms well to the morphological features of Becklesia 
but lacks cuticular preservation that is inherent to the diagnosis of the genus. Rather than create a 
new genus for similar fossils in which cuticle is absent owing to the quality of preservation, we opt 
to establish a new species of Becklesia. This is based on its overall similarity with existing species 
that show they are closely related, and in particular the longitudinal grooves on the rachis and 
abaxial surface of the leaves are characteristic of the genus Becklesia. Consistent differences in the 
morphology of the leaves and leaflets and the absence of cuticular features in the present species do 
not allow us to place it within an existing species of the genus.  
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Fig. 3. General and detailed views of Becklesia maulnyi sp. nov. A. General view of B. maulnyi sp. 
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nov. B-C. Detailed view of the central depression relative to the apex of the stem. The arrow 
indicates two leaves that fork at the base, and the asterisk shows the leaf base shown in C. A and B 
have the same orientation. C follows the conventional orientation of a leaf; the sample is inclined to 
have the basal fork in a single focal plane. D. Detailed view of the upper part of the rachis of a 
bifurcated leave, after the basal fork. Arrow indicates the bumps that replace some of the first 
leaflets that appear to represent spines of extant armed cycads. E. View of the opposite to sub-
opposite insertion mode of the leaflets. Arrow indicates one example of preserved carbonaceous 
(fusinized?) remain. F. Detailed view of some of the shorter (basal) leaflets showing the rounded 
apex and the bulge corresponding to the two stomatal grooves. The stomatal grooves converge 
quickly and merge at the apex of the leaflets. Arrows show the decurrent nature of the leaflets. 
Vue globale et détaillée de Becklesia maulnyi sp. nov. A. Vue globale de B. maulnyi sp. nov. B-C. 
Vues détaillées de la dépression centrale situé au niveau de l’apex de la tige. Les flèches indiquent 
deux feuilles bifurquées dès leur base, et l’astérisque la base de feuille détaillée en C. A et B ont la 
même orientation. C suit l'orientation conventionnelle d’une feuille ; l’échantillon est incliné pour 
présenter la bifurcation basale dans le même plan de mise au point. D. Vue détaillée de la partie 
supérieure du rachis d’une feuille bifurquée après la dichotomie basale. Les flèches indiquent les 
bosses qui remplacent les premières folioles et peuvent être comparées aux épines des cycadales 
armées actuelles. E. Vue du mode d’insertion opposé à sub-opposé des folioles. La flèche indique 
un exemple de reste charbonneux (fusinisé ?) préservé. F. Vue détaillée de quelques folioles très 
courtes (basaules) montrant l’apex arrondi et le renflement correspondant aux deux sillons 
stomatiques. Ceux-ci convergent rapidement et fusionnent à l’apex des folioles. Les flèches 
montrent la décurrence des folioles.  
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Fig. 4. Hypothetical reconstruction of some part of Becklesia maulnyi sp. nov. A. Reconstruction of 
the gross morphology of one leaf. The leaf length is based on the hypothesis than the longest leaf of 
the original fossil would be nearly complete. The “accidental” intercalary insertion of a leaflet at the 
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base of the right ramification is intentional and corresponds to the leaf imprint shown on the right of 
Fig. 3A. B-C. Block-diagram of hypothetical reconstruction of transverse section of rachis (B) and 
leaflets (C). The stomatal grooves are not exactly in the same position in rachis and leaflet. D. 
Reconstruction of the position of the stomatal grooves (dark gray) on the abaxial leaf surface. 
Reconstruction hypothétique de plusieurs partie de Becklesia maulnyi sp. nov. A. Reconstruction de 
la morphologie globale d’une feuille. La longueur de celle-ci est basée sur l’hypothèse que le 
fragment le plus long préservé sur l’échantillon d’origine serait presque complet. L’insertion 
intercalaire « accidentelle » d’une foliole à la base de la ramification de droite est intentionnelle et 
correspond à l’empreinte de la ramification située à droite sur la Fig. 3A. B-C. Reconstruction 
hypothétique de la section transversale du rachis (B) et d’une foliole (C) sous forme de bloc-
diagrammes. Les sillons stomatiques ne sont pas exactement au même emplacement dans ces deux 
cas. D. Reconstruction de l’emplacement des sillons stomatiques (gris foncé) sur la face abaxiale 
des feuilles. 
 
Description. The leaves are regularly disposed in a circle around a central depression 
positioned relative to the apex of the stem (Fig. 3A). Leaves are petiolate, pinnate and they 
sometimes fork near the insertion point on the stem that divides the leaf into two ramifications 
(Figs. 3B-C, 4A). Individual leaves / ramifications are up to 125 mm long but are each incomplete 
such that their entire length would have been longer. Where leaves fork the two ramifications have 
approximately the same shape and each has the same structure and organisation than the single 
(non-ramified) leaves. The angle between individual leaves or between two ramifications on a 
single leaf is approximately 45° except one that is 90° (Fig. 3A) from which the presence of simple 
leaves may in some cases be due to incomplete preservation. 
The length of the petiole is less than 28 mm; at its top some small bumps replace the first 
leaflets (Fig. 3D). These bumps resemble spines on petioles of extant armed cycads. The rachis and 
the petiole are flat and their width, about 2 mm (1.7-2.1 mm), is more-or-less constant over their 
entire length. The imprint of the abaxial face shows in sub-marginal position two linear bulges that 
are Ω-shaped in transverse section (Figs. 3D, 4B-D). These bulges are about 0.2 mm wide and are 
separated by a wide and flat band of about 1.2 mm. The bulges follow the lateral margin in both the 
rachis and leaflets, and thus bypass the flat band of each leaflet. The bulges correspond favourably 
with the mould of stomatal grooves that have been filled with sediment and the flat area between 
them to a non-stomatal band in fossil cycads. 
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The leaflets are simple, linear-lanceolate with an entire margin, rounded apex and are at an 
angle of about 60-65° to the rachis typically with an opposite to sub-opposite arrangement but 
sometimes irregular (Figs. 3A, E-F). Leaflet basiscopic margin is decurrent and acroscopic margin 
is lightly expended (Fig. 3F). Their length is up to 28 mm and their width is constant, at about 2 mm 
(1.7-2.1 mm). Individual leaflets are separated from each other by 2-4 mm, rarely more. The basal 
leaflets are shorter than the middle leaflets and the length of the upper leaflets decrease (but leaflet 
apex is rarely preserved). The imprint of the abaxial face shows two parallel and longitudinal Ω-
sharped bulges in sub-marginal position that correspond to the position of stomatal grooves. 
Stomatal grooves are about 0.3 mm wide (Figs. 3F, 4C-D) and are also separated by a flat band of 
about 0.5 mm width which corresponds to the non-stomatal area. At the apex of a leaflet, the two 
grooves converge quickly and merge. Features of the cuticle are unknown.  
 
Comparison with others species. The genus Becklesia is primarily based on the two 
parallel and longitudinal stomatal grooves on the abaxial face of leaflets and features of the cuticle. 
The cuticle is not preserved in our sample due to preservational limitations, but this kind of 
longitudinal groove is a unique characteristic of cycad-like foliage (Watson and Cusack, 2005). This 
rare and unmistakable trait argues in favour of this generic attribution, as does the relative temporal 
(Oxfordian / Berriasian) and palaeogeographical proximity to other localities in which Becklesia 
occurs in SE England and NW Libya.  
The specimen described here differs in some ways from others species of Becklesia. The 
dimensions of the leaves, rachis and leaflets of Becklesia anomala are larger than those of our 
sample. Likewise, the leaflet apices of B. anomala and B. sulcata are acute and the two stomatal 
grooves are non-convergent, contrary to our specimen where they are respectively round and 
convergent. Finally, leaflets do not bifurcate in the French specimen unlike B. anomala (Watson and 
Cusack, 2005), the only other species in which macro-remains are known for comparison. 
Moreover, the forking leaves seem to be a specific feature of the French specimen but that 
represents a preservational limitation in the other species in which the crown is unknown. Although 
the French specimen lacks cuticle, the stomatal grooves demonstrate their presence and in this 
regard it is also similar to those of Becklesia. 
Three French cycad species from the Upper Kimmeridgian of the Jura mountains are 
morphologicaly similar to Becklesia but are currently placed within different genera. We re-evaluate 
these species in light of the findings of Watson and Cusack (2005) and the present investigation on 
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the organisation and distribution of Becklesia. However, we will not describe these species again as 
their previous accounts are as detailed as the materials permit.  
 Cycadites lorteti as described by Saporta (1875) and emended by Barale (1981, pp. 69–71) 
has two characteristic longitudinal grooves on the rachis corresponding to the stomataliferous 
grooves in Becklesia. C. lorteti differs from B. maulnyi sp. nov. in having larger leaflets (2.5‒4 x 
30‒115 mm), its leaflet apices being acute rather than rounded, and the narrower width of its rachis 
(9 mm near the basal part). Historically, all Mesozoic leaves which had a superficial resemblance 
with those of the modern genus Cycas have been placed within the genus Cycadites where features 
that would allow a more accurate generic determination to be made are unavailable. Stomatal 
grooves allow us to place this species within Becklesia for which they are distinctive features. We 
therefore transfer C. lorteti into Becklesia lorteti comb. nov. 
Paracycas sp. A as described by Barale (1981, pp. 65–68) possesses two longitudinal 
grooves in the same position as observed in Becklesia. This species possesses a cuticle that 
comprises haplocheilic stomata born in two parallel rows separated by a non-stomatal band. 
However, P. sp. A differs from B. maulnyi in having a greater spacing between leaflets (10-15 mm) 
and having a less acute insertion angle on leaflets (about 90°), but the width of rachis and 
dimensions of the leaflets dimensions are similar in the two species.  Paracycas was established by 
Harris (1964) for fossils with cycads-like cuticular features and only one median vein. Harris’ 
diagnosis of Paracycas lacks mention of stomatal furrows.  The features of P. sp. A of Barale (1981) 
are consistent with those of Becklesia into which the species should be transferred as Becklesia sp. 
A.  
 Paracycas sp. B of Barale (1981) lacks cuticle but differs from B. maulnyi sp. nov. mainly in 
the width of the rachis (4‒7 mm) and leaflets (3‒4 mm at their base), but this species is based on too 
fragmentary remains which precludes more detailed comparisons. Considering its occurrence with 
other species of Becklesia rather than Paracycas, we conclude that this species more likely belongs 
within the genus Becklesia to which it should be transferred as Becklesia sp. B. 
 
5. Growth habit and environmental implications of Becklesia maulnyi sp. nov. 
Becklesia maulnyi sp. nov. probably had a short subterranean trunk and an herbaceous 
habit if we consider the short diameter of the central hole and the low number of leaves in the 
studied sample: this shape of trunk exists in 6 of 11 genera of modern cycads (Whitelock, 2002). 
However, we cannot exclude a palm-like habit, especially if the specimen was ontogenetically 
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young. A few cycad species with subterranean trunks stock water in their roots which tend to be 
succulent and tuberous (Whitelock, 2002), but this shape exist both in drought-tolerant 
(Ceratozamia microstrobila, C. zaragozae, Encephalartos caffer, E. cerinus, E. cupidus, E. humilis, 
Macrozamia glaucophylla, Stangeria eriopus) and moisture-tolerant cycads (Bowenia spectabilis, 
Ceratozamia hildae, C. kuesteriana, C. miqueliana, C. withlockiana, Encephalartos villosus, Zamia 
splendens, Z. variegata) and thus cannot be considered exclusively as a xeromorphic feature.  
Longitudinal stomatal grooves specific to Becklesia are a xeromorphic feature confirmed 
by the localisation of trichome cells on the border of the grooves in B. anomala (Watson and 
Cusack, 2005). However, the protection of stomata does not exclusively occur in dry climates, but 
equally in environments with high water availability: a drop of liquid water can sometimes occlude 
the stomatal aperture and so inhibit the respiratory function if the stoma is non-protected (Haworth 
and McElwain, 2008). However, in coastal environments sea spray affects plants in their water 
regulation in a similar way to drought, so similar adaptations are used in both cases to defend 
against water loss. A structure close to longitudinal stomatal grooves of Becklesia is known from an 
extant member of the Poaceae, Ammophila arenaria, that lives in coastal settings (Konlechner and 
Hilton, 2009). In Ammophila leaves roll on themselves to form a stomatal cavity that is elongated 
along the longitudinal axis of the leaf. Many digitations of the stomatal epidermis increase also the 
respiratory surface. Even if this last structure is more elaborate than the longitudinal stomatal 
grooves of Becklesia, the principle is the same: an elongated cavity, open only through a slit, 
protects the stomatal area to external environment and increase resistance against desiccation. 
Desiccation can be due to sea spray at least in the case of this beach grass, but probably also in 
Becklesia too. 
The leaf morphology of B. maulnyi sp. nov. with its widely spaced leaflets reflects a 
double adaptation: wind resistance of the plant is improved by increasing the spacing of the leaflets, 
and the consecutive reduction of the leaf surface attenuates also its evapotranspiration, especially in 
a context of high light intensity. In contrast, that excludes any environment where interspecific 
competition for light is strong, so its environment is probably a relatively open one. Moreover, the 
presence of two ramifications halves the length of the leaves at a constant photosynthetic surface 
and thus, protects the plant against wind damage. As a consequence, the living area of this plant was 
probably an open environment with strong wind and light, coherent with an herbaceous habit and 
adaptations against desiccation. 
From our interpretations we consider likely that Becklesia maulnyi sp. nov. lived in close 
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proximity to the sea in a coastal setting and that it lived in an open, windy and sunny growth 
environment. Coastal dune ridges satisfy these conditions and represent a likely growth 
environment. In coastal dune ridges the sandy soil is unstable and regularly mobilized and re-
worked by wind. Moreover, some dune plants use this for their vegetative reproduction and 
dispersal strategy (Konlechner and Hilton, 2009). In the Jurassic, floras characteristic of dune ridges 
are totally unknown because dune ridges do not offer good conditions for plant fossilization; they 
comprise freely draining sandy substrates that allow plant materials to oxidize and decay rather than 
be preserved. Moreover, current dune ridge floras cannot be used as a model on which to base 
Jurassic plant distributions as present day dune floras mainly comprise flowering plants that did not 
exist during the Jurassic. In the absence of Angiosperms, this environment was probably colonized 
by other groups of plants potentially including cycads. 
On the other hand, the strong environmental stress of extant dune plants must be close to 
those of Jurassic ones as the same physical factors are unchanged through time. Plants growing in 
dune ridges must deal with environmental stresses from salt spray, sand burial, swash inundation, 
dryness, high light intensity, wind exposure, soil salinity and nutrient deficiency (Hesp, 1991). The 
comparison between our sample features, actual and fossil cycad characteristics, and response to 
environmental stress of modern dune plants can help to sustain an origin of B. maulnyi sp. nov. in a 
dune ecosystem. Among the factors described above, B. maulnyi sp. nov. shows evidence of 
adaptation to dryness, high light intensity and wind exposure in the unique form of its leaves and 
stomatal grooves. Furthermore, protection against salt spray and dryness is reinforced by the 
comparison between the rolled leaves of the beach grass Ammophila arenaria (Konlechner and 
Hilton, 2009) and the longitudinal stomatal grooves of Becklesia. Protection against sea spray and 
soil salinity can be equally inferred by comparison with Becklesia anomala that had potential salt 
glands on both sides of its leaflets (Watson and Cusack, 2005). While the majority of extant cycads 
are not tolerant to salt, some living species occur in coastal environments including species of 
Cycas, Dioon, Encephalartos, Macrozamia and Zamia where they are able to deal with the 
physiological consequences of soil salinity and sea spray. For example, extant Zamia roezlii occurs 
in coastal marshes occasionally inundated at high tide with seawater, differing significantly from 
most other cycads that generally prefer well drained habitats (Whitelock, 2002). 
More generally, cycads as a group have a number of strengths to successfully establish 
themselves in severely stressed ecosystems such as dune ridges: their subterranean rooting system is 
often tuberous and succulent (Whitelock, 2002) and the medullar parenchyma of the stem is very 
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developed at least in all arborescent cycads. These adaptations confer the ability to stock water and 
thus to protect the plant from periods of water stress. Moreover, many extant cycads are nitrogen 
fixers via a symbiosis with cyanobacteria (Nostoc sp. and others) through specialized coralloid 
roots. Coralloid roots allow cycads to live in an almost sterile soil, like those of mineral rich coastal 
dunes where organic matter is limited. Their nitrogen autotrophy is especially important because 
this element is the main limiting factor for plant growth in dune ecosystems (Hesp, 1991). 
Otherwise, some living cycads with a subterranean trunk have roots with contractile capabilities 
able to pull the stem into the ground (Whitelock, 2002); maybe some fossil cycads with a 
comparable capacity can withstand episodic sand burial in dune ecosystems. 
However, no potential adaptation is recognized in B. maulnyi sp. nov. or in other extant or 
fossil cycads to deal with swash inundation, but we consider that B. maulnyi sp. nov. has potential 
adaptations to each other major stress factor of the dune ecosystems cited by Hesp (1991), either 
directly observed or as inferred above. The hypothesis that B. maulnyi sp. nov. inhabited a coastal 
dune environment is impossible to demonstrate directly because this plant has been transported into 
an adjacent marine depositional setting, potentially following swash inundation. Nevertheless, the 
conjunction of many adaptations coherent to a growth in a coastal dune ecosystem and the transport 
of a near whole plant with attached leaves into a relatively deep submarine mudflat can be easily 
explained only if the fossil plant came from a coastal environment under strong erosion at the scale 
of its lifetime. A coastal dune ecosystem corresponds well to this interpretation. 
 
6. Taphonomic and palaeobiogeographic considerations 
The taphonomic process at the origin of this fossil is probably original, perhaps unique, 
because it allowed the preservation of a leafy crown in an unambiguous marine environment, 
arranged to strongly suggest a life position. That involves transportation of at least the upper part of 
the trunk, and maybe even the whole plant from its growth environment, or perhaps the flooding of 
a formerly terrestrial environment, or rapid burial of the trunk up to the level of the lamina. If only 
the upper part of the trunk was transported, this means that it was previously detached from the rest 
of the plant, or the entire plant could have been uprooted. Detaching the crown of a cycad or 
uprooting the entire plants could conceivably be achieved by wind, flooding or animal action. As 
the leaves remain attached to the plant and are relatively complete with little damage, transportation 
distances and energy levels were unlikely to have been high for which more damage and 
fragmentation would be expected. 
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As well as Becklesia maulnyi sp. nov. other examples or entire cycad crowns are known 
from the fossil record including Leptocycas gracilis from the Triassic of North America 
(Delevoryas and Hope, 1971), Holozamites hongtaoi (X. Wang et al., 2009) and Leptocycas 
yangcaogouensis  (Zhang et al., 2010) from the Upper Triassic of China. These accounts 
demonstrate consistent crown morphology with modern cycads and B. maulnyi sp. nov., show 
conservatism in form from fossil and living cycads, and emphasize that entire cycads crowns are 
increasingly common in the fossil record. As far as we are aware, taphonomic studies have not been 
conducted on these other entire cycads. Such kinds of fossils, for example entire Palaeozoic aged 
Noeggerathialean ferns, are typically considered to represent preservation of in-situ plants preserved 
in their growth environments under obrution (rapid burial) deposits such as volcanic ash fall 
horizons (e.g. J. Wang et al., 2009).  B. maulnyi sp. nov. is different as it is clearly preserved in a 
marginal marine setting as evidence by the lithological features of the host rock, and is not in-situ in 
a terrestrial context.  
 
Fig. 5. Position of Mesozoic outcrops with Becklesia remains. 
Localisation des gisements mésozoïques à Becklesia. 
 
Despite being established more than a hundred years ago, species of Becklesia are very 
rare among Mesozoic floras, and where they are present they are represented by one to a few 
individual specimens in each of the English, Libyan or French Jura and Écommoy assemblages in 
which they occur. However, the spatio-temporal distribution of this genus shows an interesting 
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pattern: all known Jurassic species come from France, but the Cretaceous species seem more 
dispersed with southern English and northern Libyan occurrences (Fig. 5). However, the very sparse 
data prevent further analysis of the origin and dispersion of Becklesia. 
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Abstract 
A new species of the fossil Conifer Brachyphyllum with Konservat-Lagerstätte grade preservation is 
documented in diagenetic flint nodules from the Bathonian (Middle Jurassic) of Arc-en-Barrois 
(Haute-Marne, France). A combination of thin section analysis, Scanning Electron Microscopy and 
Propagation Phase-Contrast X-ray Synchrotron Microtomography (PPC-SRμCT) was used to reveal 
morphological and histological features of the species in exquisite detail. Brachyphyllum bruetii sp. 
nov. comprises heterophyllic leafy shoots bearing short, helically inserted leaves of two kinds; 
smaller shoots have scale-like leaves while larger shoots have pyramidal leaves with a rhomboidal 
cushion. The morphology and histology support an affinity within the Araucariaceae, and 
comparisons with closely related species suggest that Brachyphyllum desnoyersii and 
Brachyphyllum mamillare were also members of this family based on similar features with B. 
bruetii. We emphasise the importance of anatomical preservation and developing concepts of whole 
plant reconstructions to further understanding of the systematic affinities of fossil Conifers organs 
in the fossil record, and consider synchrotron methods to offer great future potential. We also 
consider the taphonomic biases of silicification in marine flint nodules and briefly compare these to 
other settings in which silica permineralization occurs, including hot spring deposits, obrution by 
volcanic ash as well as flooding of in situ peats by mineral charged water. 
Keywords: Conifer; Araucariaceae; Brachyphyllum; silicification; flints ; synchrotron 
microtomography. 
 
Introduction 
The Conifer vegetative shoot genus Brachyphyllum is one of the most common elements in the 
Middle Jurassic floras of Europe and more generally during the Mesozoic worldwide, with several 
dozen species described (e.g. Brongniart 1828, Harris 1979, Barale 1981, van der Ham 2003). The 
genus was originally erected by Brongniart (1828) but Harris (1979) emended its diagnosis to 
comprise a ‘shoot, bearing leaves helically (spirally). Leaf composed of a basal cushion tapering 
into a small free part, length of the free part (upper surface beyond leaf cushion) or total height of 
the leaf is less than the width of the basal cushion’ (Harris 1979, pg. 4). However, as Harris (1979) 
noted, this is based solely on morphological traits shared by several Conifers that are not necessarily 
closely related, leading him to consider Brachyphyllum “an artificial form-genus” (Harris 1979, p. 
4) in accordance with the International Code of Botanical Nomenclature of that time, equivalent to a 
fossil genus in the present Code (McNeil et al. 2012). Based on Harris’ widely accepted 
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delimitation of the genus, the systematic affinity of many species of Brachyphyllum remains 
uncertain as leafy shoots of this kind were in all probability produced by plants from more than one 
Conifer family (Harris 1979; Stockey 1982, 1994). The majority of past investigations have 
considered speices of Brachyphyllum to be members of the Araucariacae or Cheirolepidiaceae (e.g. 
Alvin 1982; Stockey 1982, 1994), while others have placed species within the Podocarpaceae or 
Taxodiaceae (e.g. Passalia 2009). Central to this problem is an absence of symapomorphic 
morphological characters to identify specific Conifer families from leafy shoots of this kind when 
encountered as compression-impression fossils. More systematically informative information may 
be available in species with permineralized preservation. However, despite its frequent occurrence 
and widespread distribution during the Mesozoic, only two species of Brachyphyllum have 
previously been reported with anatomical preservation, namely Brachyphyllum patens (Miq.) R.W. 
Ham et al. (van der Ham et al. 2003) and B. cf. mamillare (Bateman & Morton 1994), although 
detailed systematic investigations on the latter have yet to be undertaken (see Bateman et al. 2000).  
In this paper we describe a new species of Brachyphyllum from the Middle Jurassic of 
France based on specimens collected from Arc-en-Barrois (Haute-Marne). Specimens are preserved 
in exquisite detail within marine flint (chert) nodules where permineralization is facilitated by early 
stage diagenetic silica. The fossils are preserved in 3D including labile, non-lignified tissues rarely 
seen in other species of Brachyphyllum, potentially providing important insights into its histology 
and family level affinity. The Arc-en-Barrois locality is important because it represents the first 
record of anatomically preserved fossil plants in marine flint nodules form the Jurassic period, 
complimenting similarly preserved flint assemblages from the Cretaceous period (Berry, 1928; 
Serlin, 1982; Moreau et al., 2014a, 2014b, 2015, 2016, 2017, Néraudeau, 2015) as well as more 
widespread Mesozoic aged calcareous nodules (e.g. Nishida & Nishida 1986; Axsmith et al. 1998; 
Bateman et al. 2000). The investigation uses a combination of methods including traditional thin 
section techniques, Scanning Electron Microscopy as well as a multiscale synchrotron 
microtomography approach, allowing us to characterize in detail the architecture and the histology 
of Brachyphyllum bruetii sp. nov.  
 
Materials and methods 
Specimens come from upper Bathonian aged sediments at Arc-en-Barrois, Haute-Marne in 
NE France (Fig. 1), from a flora previously documented by Bertrand (1930) and Bruet (1932). The 
age of the locality is based on its brachiopod fauna, especially the presence of Burmirhynchia 
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thierachensis Fischer 1969 that is a stratigraphical index fossil.  
 
Figure 1. Location of Arc-en-Barrois and the Boureau Quarry. A, Outline map of France showing 
position of the study area. B, enlargement of study area from A showing location of Boureau 
Quarry. 
 
During the period of 2014–2016 we undertook extensive fieldwork in the Arc-en-Barrois 
region at Boureau Quarry and nearby fields collecting palaeobotanical samples for investigation. 
122 isolated flint fragments were collected of which the present account documents a single species 
recognizable through its distinctive leafy shoot morphology; other species will be documented in 
subsequent articles.  
Fossil plants from Arc-en-Barrois are preserved as fragmentary inclusions in flint (chert) 
nodules. Flint represents one kind of chert, forming as nodules in carbonate and typically chalk 
sediments. Fossil plants generally occur in the nodule core but are less frequently found in the 
nodule cortex (Fig. 2). No palaeobotanical specimens have been found in the limestone matrix 
surrounding the nodules in-situ. Commonly, the whiteness of fossil plants clearly contrasts with the 
siliceous matrix within nodules (Fig. 2A). Sometimes, fossil plants occur as 3D imprints on nodule 
surfaces where the fossil has become isolated or has weathered away leaving a cast (Fig. 2B, C).  
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Fossil plants are preserved as siliceous cellular permineralizations (Schopf 1975). 
Compression is limited in most of the samples (Fig. 3), but in some places cellular details of soft 
tissues are not preserved; most of the specimens have poorly preserved cuticle and epidermal layers 
suggesting that early stage taphonomic decay occurred prior to permineralization. 
 
Figure 2. Flint nodules with inclusions of Brachyphyllum bruetii sp. nov. visible on broken 
surfaces. A, leafy shoot with two ramifications (IGR-6030). B, 3D imprint of a leafy shoot also with 
two ramifications (IGR-6018). C, leafy shoots of B. bruetii sp. nov. and other plant remains (IGR-
6039).  
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Figure 3. 3D reconstructions based on tomographic data of two leafy axes of Brachyphyllum bruetii 
sp. nov. from specimen IGR-6039. View respectively from front, side, and back (chosen arbitrarily). 
A, Thin leafy shoot with scale-like leaves fully encased in the flint such that the specimen is 
complete on all surfaces shown. B, large leafy axis with approximately pyramidal leaves located at 
the flint surface, with the specimen damaged on the “back” side showing it to be incomplete. Voxel 
size: 25.34 µm. 
 
The palaeofloristic assemblage at Arc-en-Barrois comprises numerous vegetative leafy 
shoots of Brachyphyllum, wood fragments and rare occurrences of other plant remains. Associated 
palaeofaunal elements consist primarily of sponge spicules and various marine invertebrates 
including crustacean, echinoids, bivalves, brachiopods and gastropods. 
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Sample preparation commenced with cleaning (hot water, soap and brush). Where 
necessary bleach baths were used to remove living algae, lichen, and moss, using commercially 
available bleach (solution of sodium hypochlorite) diluted with equal amounts of water for 
approximately 15 minutes, neutralizing the sample in running water afterwards. Hydrochloric acid 
baths were used to remove recent calcareous concretions, from the external surfaces of nodules, 
using 6% HCl in a glass container with nodules immersed until the end of the reaction (generally 
less than 10 minutes) prior to neutralize in running water. Samples were subsequently examined 
with a stereomicroscope (Leica EZ4) and separated for different techniques including photography, 
thin section preparation, and/or synchrotron microtomography. Samples displaying imprints of leafy 
shoots with branching preserved were selected for photography using a Canon EOS700D with a 
Canon EF-S60mm F2.8 Macro USM lens and a Hoya CIR-PL UV filter, or on Leica MZ APO 
binocular microscope. More fragmentary specimens with well preserved and oriented leafy shoots 
were selected for preparation as petrological thin sections that were made to 30–40 µm thick (Hass 
and Rowe 1999). Only transverse sections of leafy shoots were made as other orientations were near 
impossible to obtain due to the combination of the nodules opacity and fragility of fossil plants 
within the matrix. 
Synchrotron microtomography was undertaken in multiple stages to optimize the sampling 
strategy, selecting tests samples according to the method developed by Moreau et al. (2014a, 2015). 
“Low” resolution scans were used for the detection of plant inclusions and for the characterization 
of their general morphology, while “high” resolution scans were used for histological descriptions. 
Five small fragments (IGR-6035a, b, c reassembled, IGR-6039, IGR-6040) with 3D leafy shoots 
visible on the flint surface were initially selected for “low” resolution scanning. After the initial 
results were obtained, one specimen (IGR-6035c) which was the most complete and well preserved, 
was selected for “high” resolution scanning. For enhanced scanning quality, this specimen was 
isolated from the siliceous matrix by trimming it as close as possible to the fossil without damaging 
it, using a diamond disk mounted on a high precision cut-off saw (T200, Pressi, Germany).  
Analysis was undertaken using propagation phase-contrast X-ray synchrotron 
microtomography (PPC-SRμCT) at the European Synchrotron Radiation Facility (ESRF, Grenoble, 
SE France). Scans were made and reconstructed at beamline ID19 (Tafforeau et al. 2006); 
configuration details are provided in Table 1. Four different setups based on filtered polychromatic 
X-ray beams were used. General morphology and histology were studied with a multi-scale 
approach at high energy (up to 141 keV, from 25.34 to 3.50 μm of voxel size (scan at 3.50 and 
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12.67 µm and theirs bin2 versions at 7.00 and 25.34 µm). The scans were reconstructed using 
filtered back-projection algorithm implemented in PyHST2 software (ESRF) coupled with single 
propagation distance phase retrieval process modified from Paganin’s algorithm (Paganin et al. 
2002). Three dimensional reconstructions were processed with VG Studio Max 2.2 (Heidelberg, 
Germany). 
Sample 
IGR-6035a, b, c 
reassembled. 
IGR-6035c IGR-6039 IGR-6040 
Voxel size (µm) 12.67 3.5 12.67 12.67 
Scans per volume 13 9 11 8 
Average energy (keV) 106 110 141 141 
Propagation distance 
(mm) 
13000 500 13000 13000 
Projection number 4000 4998 4998 4998 
Exposure time (sec) 0.15 0.15 0.12 0.12 
Filter thickness (mm) Al=2.8 ; Cu=6 Al=2.8 ; Cu=5 
Al=2.8 ; 
Cu=12 
Al=2.8 ; Cu=12 
Insertion device W150 W150 W150 W150 
Gap (mm) 57 45 41 41 
Camera model FReLoN 2K CCD 
FReLoN 2K 
CCD 
FReLoN 2K 
CCD 
FReLoN 2K 
CCD 
Scintillator type LuAg500 GGG100 LuAg500 LuAg500 
Half acquisition Yes Yes Yes Yes 
Table 1. Details of the ID19 beamline configuration during scan of samples IGR-6035, 6039, and 
6040.  
 
In order to study the cuticle in more detail, specimen IGR-6110 was selected and cut to 
isolate a leafy shoot fragment to be studied under SEM. During preparation the specimen 
accidentally broke into several pieces. One piece (IGR-6110b) was small enough to be observed by 
SEM and shows an inner view of the epidermis of one complete and one partial leaf. This fracture 
was fortuitous but revealed the specimen in perfect orientation that is only rarely seen in the 
prepared samples. The sample was gold coated and observed with a field effect SEM (JSM-7100M) 
at the Centre de Microscopie Électronique à Balayage et microAnalyses, University of Rennes 
(CMEBA). 
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Specimens are deposited in the collections of the University of Rennes 1 under the 
collection numbers IGR-6003a to IGR-6125c. 
 
Geological and palaeoenvironmental context 
During the Bathonian, Arc-en-Barrois was located on the border of the carbonate producing 
Burgundy platform (Fig. 4). This geological structure was isolated from the nearest landmass in the 
Anglo-Paris Basin (Enay et al. 1980). A fine limestone, the “calcaire de Comblanchien” (or 
Comblanchian limestone), was deposited in lagoonal settings and included several islands emerging 
over time that formed by sedimentary accretion (Brigaud et al. 2009). The sedimentological 
succession at Boureau Quarry in Arc-en-Barrois is within the Comblanchian limestone unit. At this 
locality the Comblanchian limestone is characterized by two local features, namely (1) the 
simultaneous presence of large hydraulic dunes and flints, and (2) ovoid nodules occurring within 
beds or ramified at the interface between adjacent beds. Fossil plants come from the flints of this 
quarry and surrounding fields, but are almost exclusively from ovoid nodules.  
 
Figure 4. Reconstitution of the Middle Jurassic palaeogeography of France and SE England 
showing the approximate position of Arc-en-Barrois on the Burgundy carbonate platform. Modified 
from Brigaud et al. (2009). 
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The presence of pluricentimetric Conifer remains in a marine limestone requires transport 
of floral remains in an allochthonous flora. Although fragmented, specimens are well preserved 
showing that significant taphonomic decay did not occur prior to their preservation. This attests to 
the fossils not being transported for long distances or over extended periods of time that would have 
resulted in greater levels of fragmentation and decay. Remains of fungal hyphae, preserved between 
and within cells of the spongy parenchyma (see below), may suggest that the plant remains were 
part of a forest litter layer for some time prior to their transport into the marine realm.  
 
Systematic palaeontology 
Class Pinopsida Burnett, 1835 
Order Pinales Dumort., 1829 
Family Araucariaceae Henkel & W. Hochst., 1865 
Genus Brachyphyllum (Brongn., 1828) Lindley & Hutton, 1836 emend. Harris, 1979 
Brachyphyllum bruetii sp. nov. 
1930 Brachyphyllum sp.; (Bertrand), p. 143. Name, geological and geographical origin only. 
1932 Brachyphyllum nepos Saporta 1873 (ex parte); Bertrand in Bruet, p.140, pl. 9, fig. 4.  
Diagnosis. Small heterophyllic leafy shoots, 2–12 mm in diameter, with alternate branching at 
approximately 45°. Shoots with solenostele and homoxylous wood. Shoot axis with approximately 
12 central resin canals with many divisions and anastomosis, lacking peripheral canals. Leaves 
scale-like to more-or-less pyramidal. Leaf apex weakly acute to obtuse, more or less rounded. Basal 
leaf cushions rhomboidal-hexagonal in widest shoots. Stomata haplocheilic, imperfectly 
amphicyclic, numerous and irregularly oriented, disposed in very irregular longitudinal rows on 
abaxial face. Leaves multiveined with up to 7 veins and up to 8 resin ducts.  
Derivation of name. Named after Dr. Edmond Bruet, in recognition to the discovery of the unusual 
flint outcrop by containing numerous specimens of this species. 
Holotype. IGR-6035c. 
Additional material. IGR-6018, IGR-6030, IGR-6035a-b, IGR-6039, IGR-6040, IGR-6110b. 
Material age and occurrence. Upper Bathonian, Comblanchian limestone (‘Calcaire de 
Comblanchien’), local facies with hydraulic dunes and flints nodules, Arc-en-Barrois, Haute-Marne 
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(NE France). 
Description. Brachyphyllum bruetii sp. nov. displays heterophyllic leafy shoots of 2–12 mm in 
diameter, with alternate branches departing at approximately 45° from the shoot. Leaves are short, 
lack a petiole, more or less fleshy, spirally arranged and imbricate. The number of parastichies 
varies from 2+3 to 3+4, with consistently more left parastichies than right (Fig. 5). Leaves are of 
two kinds; the most common are scale like that usually occur on small-diameter shoots, while less 
frequent are pyramidal shaped leaves with an obliquely hexagonal-rhomboidal cushion that usually 
occur in larger-diameter shoots. 
 
Figure 5. Phyllotaxy of two leafy axes of Brachyphyllum bruetii sp. nov. with different diameters 
and leaf morphologies. Each nuance of grey represent one parastichy. 
 
Cuticle and epidermal features could not be observed in the shoot axis as it is entirely 
covered by leaves (Fig. 6). The cortex is highly developed and comprises mainly of cortical 
parenchyma; sclerids have not been observed (Fig. 6A-D). Several stacks of large sclerenchyma 
cells, 80–280 µm thick, form discontinuous columns in the cortex near the central cylinder, between 
resin canals. A few enigmatic cylindrical cells are present in the cortex, forming continuous lines 
that roughly follow the resin canals, central cylinder or veins (Fig. 7A, B, E); these may be 
tanniniferous cells. Their dimensions are 45–65 µm thick (constant in a file) and 60–130 µm high. 
There are also about 10–12 central resin canals (sensu Suzuki, 1979a) with many divisions and 
anastomoses with a course that is approximately parallel to the axis of the shoot (Fig. 7A, B, F). 
Resin canals have an oval cross-section flattened along a radial plane, measuring 200–300 µm × 
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400–500 µm. Generally, only a single guard canal (sensu Suzuki, 1979a) is present in each leaf 
(Fig. 7E), rarely two. However, guard canals divide several times before ending but, rarely, one or 
two branches end their course in a second leaf. No peripheral canals (sensu Suzuki, 1979a) were 
observed (Fig. 6A-D). 
 
Figure 6. Virtual slices and interpretative sketches of leafy axis of B. bruetii sp. nov. based on 
synchrotron results (A-D, IGR-6035c; E, IGR-6040). A-B, tissue organization in transverse section 
through a leafy shoot. A, tomographic virtual slice. B, interpretative sketch of the same section as 
shown in A. C-D, tissue organization in longitudinal section. C, tomographic virtual slice. D, 
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interpretative sketch of the same section shown in C. E, Transverse section showing a leafy shoot 
fully covered by resinous secretions. cc: central canal (resin duct); mp: medullar parenchyma; ph II: 
phloem II; pp: palisade parenchyma; rs: resinous secretions; sc: sclerenchyma; xy II: xylem II. 
Voxel size: 3.50 µm, except E at 12.67 µm. 
 
Shoots are solenostelic with a pith interrupted locally by foliar insertions (Fig. 7A, B, F). 
Primary phloem and xylem cannot be separated from secondary tissues from our data, but the 
location of the cambium is noted based on development. Wood is homoxylous and lacks resin 
canals in the secondary xylem (Fig. 7A, B, F). Rays are exclusively uniseriate, consisting of 1–8 
cells, but typically comprise 1–2 or 5–7 cells. Ray cells are elliptical in tangential view and 
isodiametric in radial view (Fig. 7C, D). No growth rings are present in the secondary xylem. Pith is 
formed of medullar parenchyma and some stacks of sclerenchyma cells, and occupies almost half of 
the available space. A few rows of enigmatic cells, the same as those seen in the cortex, are also 
present in this tissue (Fig. 7A, B, F) and may also represent tanniferous cells. 
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Figure 7. Virtual slices and interpretative schematic of the axis and central cylinder of B. bruetii sp. 
nov. based on synchrotron data (IGR-6035c). A-B, Anatomy of the central cylinder in transverse 
section. A, tomographic virtual slice. B, interpretative sketch corresponding to A. C, transverse 
section of the central cylinder showing wood rays. D, tangential section of the central cylinder 
showing wood rays. E, transverse section in axis showing leaf insertion. F, two divisions and 
anastomoses of two contiguous central canals (resin ducts) and the base of a guard canal (resin duct) 
in tangential view. cb: (vascular) cambium; cc: central canal (resin duct); cp: cortical parenchyma; 
ec: enigmatic cells; gc: guard canal (resin duct); li: leaf insertion; mp: medullar parenchyma; ph 
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phloem II; pp: palisade parenchyma; r: (wood) rays; sc: sclerenchyma; xy II: xylem II. Voxel size: 
3.50 µm. 
 
Leaf apices are weakly acute to obtuse, more or less rounded, and project between the 
upper third and a little above the top of the basal cushion (Figs. 2, 3). In small-diameter shoots, 
leaves have a rhomboidal basal cushion, but it can be hexagonal on large-diameter axes if the 
number of parastichies increases. The height and the width of a basal cushion are always similar to 
each other, 2.0–5.5 × 1.5–5.0 mm, respectively. However, its height is usually slightly greater than 
its width. The length of the free part of individual leaves are variable, up to 2.8 mm or instead 
nearly flat, but always less than the width of the leaf cushion. Leaves are usually almost flat and 
scale-like, but they can be approximately pyramidal on large diameter shoots, with a smooth 
transition between these two shapes. Some leaves have a discrete longitudinal keel only near the 
basal cushion that attenuates and disappears rapidly after the leaf base. The keel is more common 
on pyramidal than scale-like leaves, and is exclusively on abaxial surfaces for scale-like leaves but 
also occurs on adaxial surfaces in pyramidal leaves. 
The thickness of the cuticle is unknown, but it is probably very thin; its outer face is 
unknown too. Stomata are haplocheilic and imperfectly amphicyclic, round, irregularly oriented, 
100–150 µm in diameter, with 4+ subsidiary cells (Fig. 8A-D). Encircling cells are sometimes 
shared by two adjacent stomata (Fig. 8D). Guard cells are at the bottom of a pit formed by 
subsidiary cells (Fig. 8B-D). Stomata form highly irregular longitudinal rows that converge towards 
the apex on the abaxial face, while the adaxial face is unknown (Fig 8A). On some of the larger 
leaves, the stomatal rows can become a little more regular. The regular epidermal cells are 
polygonal (25–60 µm) or sometime elongated (15–35 × 40–120 µm). In stomatal rows, these cells 
are always polygonal but between the stomatal rows they can form files of 2–4 cells wide of 
elongated cells (Fig 8A) or also be polygonal. 
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Figure 8. SEM photography of the inner surface of the epidermis in leaves of Brachyphyllum 
bruetii sp. nov. Specimen IGR-6110b. A, global view of the epidermis and locally (top and bottom) 
of the palisade parenchyma. B-D, Detailed views few stomata with two stomata share encircling 
cells in D. E-F, detailed view of an ordinary epidermal cell (E) and its anticlinal wall (F) allowing 
to understand the mode of preservation: a thin layer of siliceous crystals was deposited on the cell 
walls and preserves cell shape. Here, the center of the cell is a void, but can be filled by silica in 
other cases. 
 
Hypodermis is absent (Fig.9 A-B). The palisade parenchyma, 400–500 µm thick, is locally 
pseudostratified due to leaf shape (Fig. 9 D). The transition between the cortical parenchyma 
(shoot) and the spongy parenchyma (leaf) is indistinguishable in our data as the tissues seem similar 
to each other. Two masses of sclerenchyma cells are present under the palisade parenchyma on the 
adaxial and abaxial sides, mainly near the basal cushion but are absent near the apex (Fig.9 A-B). 
Leaves are multiveined with up to 7 veins per leaf. Vascular bundles, ~100 µm in diameter, are 
disposed along a curved line to the abaxial side between the two lateral edges of the leaf. The 
central vein is a little above the line formed by the other veins, and near the center of the leaf (Fig.9 
A-B). All veins are surrounded by a halo of transfusion parenchyma, especially near apex, which 
can measure up to 400 µm in its widest (Fig.9 A-B). 
Up to 8 resin ducts, leaf canals sensu Suzuki (1979a), occur in each leaf and are round in 
cross section, up to 150–200 µm thick, and arranged along a curved line to the abaxial side under 
the vascular bundles (Fig.9 A-B). Two resin ducts occupy a central position, one along the curved 
line, the second above the first but below the vascular bundle line. They converge towards the leaf 
apex and may have secreted a drop of resin, like in some extant Conifers, exceptionally preserved 
by permineralisation (Fig. 9C). In rare cases, resin can cover the whole leafy axis (Fig. 6 D). The 
resin layer has a laminated structure probably due to multiple phases of secretion (Fig. 6D, 9C). 
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Figure 9. Virtual slices and interpretative scheme of a leaf of B. bruetii sp. nov. (IGR-6035c). A-B, 
Anatomical structure of the tissues in transverse section of the leaf. A, tomographic virtual slice. B, 
interpretative sketch corresponding to A. Due to leaf shape and its extremely short length, the 
sectioned plane passes through several layers of palisade parenchyma cells. C, longitudinal section 
through leaf apex showing a resin canal almost in connection with the resinous secretion encasing 
the exterior of the specimen. D, abaxial face of a leaf in longitudinal section passing through its 
center and showing a pseudostratified palisade parenchyma due to the strong curvature of the leaf. 
cf: cuticle fragment (strongly damaged on this specimen) ep: epidermis; lc: leaf canal (resin duct); 
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lp: leaf parenchyma; np: not preserved area; pp: palisade parenchyma; rs: resinous secretion; sc: 
sclerenchyma; tp: transfusion parenchyma; vb: vascular bundle. Voxel size: 3.50 µm. 
 
Discussion 
Comparisons 
The present species conforms to the features of vegetative shoots of Brachyphyllum in 
possessing helically inserted leaves with a basal cushion that tapers into a free section and with 
length of the free part of the leaf shorter, and also the total length of the free part and the leaf 
cushion being less than the width of the leaf cushion. It is similar to Brachyphyllum desnoyersii 
(Brong.) G. Barale (Barale 1981) and Brachyphyllum mamillare (Lindl. and Hutton) T. M. Harris 
(Harris 1979) known from the Middle Jurassic of France (Philippe et al. 1998). Conifer leafy shoots 
from the Arc-en-Barrois flora were first studied by Bertand (Bertrand 1930; Bertrand in Bruet 1932) 
who assigned them to Brachyphyllum nepos Saporta, but they were subsequently transferred to 
Brachyphyllum desnoyersii due to a later synonymy (see Barale 1981). These species are compared 
in Table 2. The leafy axes of the species described here are often broader than those of B. 
mamillare, but are narrower than those of B. desnoyersii, as are their leaf sizes. According to Harris 
(1979), leaves of B. mamillare are either scale-like or approximately pyramidal, while those of B. 
desnoyersii are approximately pyramidal and the two forms of leaves coexist in the present species, 
depending of the diameter of the leafy shoots. More generally, the macromorphology of the 
specimens documented here appear to be intermediate between those of B. mamillare and B. 
desnoyersii (Table 2). 
 
Species B. bruetii sp. nov. B. mamillare B. desnoyersii 
Author and year This article 
Lindley and Hutton 
(1837) 
Brongniart (1828) 
Emend. – Harris (1979) Barale (1981) 
L
ea
fy
 a
xi
s 
Diameter (mm) 2–12 1 to 2 (min) 8–20 
Ramification 
mode 
Alternate 
Probably radial (no 
evidence) 
Alternate 
Ramification 
angle 
45° 50° 45° 
Parastichies  2+3 to 3+4 
1+2 near apex, also 
2+3 to 3+5 
2+5 to 3+8 
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L
ea
ve
s 
Global sharp 
Scale-like to 
approximately 
pyramidal 
Scale-like to 
approximately 
pyramidal (draw 
only) 
“like a short 
pyramid” 
Basal cushion 
sharp 
Rhomboidal (mainly) 
to hexagonal 
Rhomboidal 
Hexagonal (mainly) 
or rhomboidal 
Median keel 
Discrete, lacking near 
apex 
Drawn but not 
described 
Not reported 
Height (mm) 2.0–5.5 2.0–3.0 3–10 
Wide (mm) 1.5–5.0 1.5–4.0 3–8 
Length (mm) 2.8 (max) Almost equal to wide Not reported 
Apex sharp More or less rounded Rounded 
Not described, but 
rounded 
Apex angle 
Weakly acute to 
obtuse 
Rounded or obtuse, 
lateral edges 
approaching at an 
angle of 80°–110° 
but occasionally at 
70° or even less 
Obtuse (drawn only) 
Apex position 
Between the upper 
third and a little 
above the basal 
cushion 
Immediately above 
top of cushion, 
exceptionally 1 – 2 
mm above 
Always in basal 
cushion, close to its 
center 
Cuticle 
thickness 
Probably thin 4.0 4.0 
Resin drop on 
leafs 
Yes, but facultative 
and mainly on large 
shoot 
Not reported 
“Salient point 
(resinous body)?” 
C
o
m
m
o
n
 e
p
id
er
m
ic
 c
el
ls
 
Sharp 
Polygonal to 
elongated 
Typically 
isodiametric 
Rectangular 
Dimensions 
(µm) 
20–60 (polygonal), 
15–35 x 40–120 
(elongated) 
Not reported 20–30 x 20–60 
Longitudinal 
row between 
stomatal rows 
Yes, elongated cells 
only 
Yes (Drawn, text 
confirm only the 
presence of row) 
Yes 
Wide of row 
(Number of 
cells)  
2–4 Not reported 1–5 
Papilla ? Yes, ill-defined Not reported 
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St
o
m
at
a 
Type 
Haplochleilic 
imperfectly 
amphicyclic 
Haplochleilic 
amphicyclic or 
imperfectly 
amphicyclic 
Haplochleilic 
amphiciclic 
Sharp round Draw only, round Drawn only, round 
Localisation 
Abaxial face, adaxial 
face unknown 
Not reported Not reported 
Orientation Irregular Irregular Not reported 
Stomatal pit Yes Yes Yes 
Longitudinal 
row 
Yes Yes Yes 
Regularity of 
rows 
Very irregular 
Irregular in short 
leaves but regular in 
longer leaves 
Regular 
Number of 
subsidiary cells 
4+ 
Not counted, but 4–5 
draw 
4–6 
Papilla on 
subsidiary cells 
? 
Sometime an ill-
marked ridge 
Yes, one large per cell 
Number of 
encircling cells 
? Not counted 
“regular crown of 
epidermal cells” 
Papilla on 
encircling cells 
? Cells unspecialized Not reported 
O
th
er
s 
Presence of an 
hypoderm 
No 
Yes, but not usually 
preserved 
Yes 
Table 2. Comparison of morphological and anatomical features of Brachyphyllum bruetii 
(your study), B. mamillare (Harris, 1979) and B. denoyersii (Barale, 1981). 
  
The features of the epidermis in all three species seem to be similar to each other, 
comprising longitudinal rows of round haplocheilic, amphicyclic or imperfectly amphicyclic 
stomata sunken in a pit with a close number of subsidiary cells. However, stomatal rows are very 
irregular only in the species described here, while in Brachyphyllum desnoyersii they are regular 
and in Brachyphyllum mamillare they are irregular only in short leaves. B. mamillare does not share 
its encircling cells with adjacent stomata, but this occurs in the species we document; this feature is 
not known in B. desnoyersii. Furthermore, the species described here sometimes shows elongated 
files of regular epidermal cells between rows of stomata, a feature absent in both B. mamillare and 
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B. desnoyersii. The regular epidermal cells of B. mamillare are typically isodiametric and those of 
B. desnoyersii are rectangular. Finally, a hypodermis is present in both B. mamillare and B. 
desnoyersii and this differs from the present species in which it is absent, despite more detailed 
histological data being available on the species. We conclude that the species described here shows 
a cuticular pattern slightly different than the two other species of Brachyphyllum, associated with 
minor variations in size and sharpness of leaves and shoots. Consequently, we cannot attribute our 
specimens to either of the previously described species leading to the creation of a new species, 
Brachyphyllum bruetii sp. nov. Moreover, in these three species, many features appear to vary in 
accordance with the diameter of leafy shoots: in small-diameter shoots, leaves tend to be scale-like 
with an acute apex above the top of a rhomboidal basal cushion, and irregular rows of stomata 
converge towards the apex. By contrast, in large-diameter shoots, leaves tend to be pyramidal with 
an obtuse apex between the center and the top of a hexagonal basal cushion, and stomata occur in 
more regular rows. The species described here seems to be between the two end members in the 
range of variation observed, with a combination of features that depend of the diameter of the leafy 
shoot.  
In our opinion, it is impossible to know if the origin of variability between these three taxa 
is due to environmental adaptation (e.g. coastal proximity, freshwater availability), taphonomic 
cause (e.g. diameter-related sorting, preservation mode), temporal and geographical distance (e.g. 
speciation process, more or less advanced), or a mix of those hypotheses. In other words, we cannot 
say if this variability is inter- or intra-specific, so they must be treated as distinct species until more 
information about their relationships within whole plant species is known (see Bateman & Hilton 
2009). Moreover, heterophylly in these plants is also evidence of strong phenotypic plasticity 
(Bradshaw 1965; Schneider 1993), which can explain a part of the variability of the cuticular 
features. More likely perhaps is that these three taxa may constitute a single but more 
phenotypically variable species than presently recognized, where each fossil “population” is slightly 
different than the others, suggesting that distinction of Brachyphyllum bruetii sp. nov. is the 
consequence of insular isolation. By comparison, in the modern flora some oaks (Quercus sp.) that 
are common in North American and European forests, can present comparable complexes where the 
taxonomic identification from leaves can be problematic due to hybridation and heterophylly (e.g. 
Jensen 1977). More information on whole plant composition and organization is required to fully 
assess this situation.  
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Systematic affinities 
Among the botanical families in which Brachyphyllum species are generally attributed, we 
can exclude Podocarpaceae and Taxodiaceae because B. bruetii sp. nov. is multiveined with more 
than 3 veins per leaf. This feature is unknown in most Conifer families except the Araucariaceae 
and the genus Nageia, a member of the Podocarpaceae (Axsmith et al. 1998), the latter that are not 
directly comparable to Brachyphyllum due to its leafy shoot morphology (Hill & Pole, 1992). In 
addition to the Araucariaceae, the extinct Cheirolepidiaceae must be considered as a possible family 
for Brachyphyllum bruetii sp. nov., but the histology of cheirolepidiaceous Conifer leafy shoots is 
almost unknown at the present time including information on the number of veins per leaves. 
Notable exceptions include Brachyphyllum patens (Miquel) van der Ham et al., a presumed 
Cheirolepidiaceae with multiveined leaves from the Late Cretaceous of Belgium (van der Ham et 
al. 2003), and single-veined sporophylls in cones assigned to the Cheirolepidiaceae by Rothwell et 
al. (2007) and Steart et al. (2014) that can be considered as leaf homologs, and two distinct bundles 
at the area of attachment of the bract/scale complex. Moreover, fusinized specimens of Hirmeriella 
muensteri (Schenk) W.Jung from the Early Jurassic of Great Britain possess a single vein in each 
leaf and lack resin canals (Harris 1957). Existing information on the histology of leafy shoots within 
the Cheirolepidiaceae are therefore not conclusive to an attribution to this family for B. bruetii. sp. 
nov. 
The course of resin canals in Brachyphyllum bruetii sp. nov. is well known due to 
tomographic data and can be compared with those in modern Conifer families in which the pattern 
of resin canals is related to family level affinities Suzuki (1979a, 1979b, 1979c). Several important 
features can be recognized both in the Araucariaceae and in B. bruetii sp. nov. including central, 
guard, leaf, and sometime peripheral canals that all are interconnected, and with the canals lacking 
blind endings except at leaf apices. Moreover, central canals have frequent divisions and 
anastomoses, a feature unknown in other families except occasionally occurring within some 
members of the Pinaceae and Podocarpaceae that are otherwise very different in terms of their leafy 
shoot morphology. The Araucariaceae is also the family that presents many leaf canals, arranged in 
complex ways, which may derive from different guard canals, including those of other leaves. B. 
bruetii sp. nov. has each of these characteristics of the family Araucariaceae except for peripheral 
canals. However, the number of leaf canals in B. bruetii is higher than in most modern species of 
Araucariaceae, with this family having the largest number of resin ducts among living Conifers. 
In extant Conifers, multiveined imbricate, non-petiolate and spirally arranged leaves are 
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only found in the genus Araucaria. Moreover, the course of resin canals of Brachyphyllum bruetii 
sp. nov. is close to those of extant Araucariaceae. This species seems also strongly related to B. 
mamillare that was assigned to the Araucariaceae by Harris (1979) through the characters of its 
associated reproductive structures. Therefore, we tentatively attribute B. bruetii to the Araucariaceae 
but in doing so note that a definitive assignment will require further information on the whole plant 
morphology being determined.  
 At the present time, species of Brachyphyllum known in the fossil record are too similar at 
macromorphological and cuticular levels to be readily sub-divided in different groups that may 
more closely represent “natural” genera. The histological information presented here provided new 
features and may perhaps allow more accurate identifications. However, except B. bruetii sp. nov., 
only B. patens is known with this level of details (van der Ham et al. 2003). These species are 
tentatively attributed to two different families, namely Araucariaceae and Cheirolepidiaceae, 
respectively. The most obvious histological feature is the venation, but it can be used because these 
two species are both multiveined despite their different botanical affinities. Another easily usable 
feature could have been the course, number and disposition of resin canals, but B. patens is poorly 
known in this regard. However, the resin ducts are apparent in these species and show several 
features that have a botanical significance (Suzuki, 1979a) and therefore are good candidates to 
allow a more accurate sub-division of these Conifers. Finally, the presence of an hypoderm in B. 
patens or its absence in B. bruetii sp. nov. could also serve as a feature to sub-divide Brachyphyllum 
species in different groups, but the lack of comparison data do not allow us to draw clear 
conclusions at this time. 
 
Taphonomy and preservation 
The Bathonian (Middle Jurassic) fossil plants preserved in flint nodules from Arc-en-Barrois 
are preserved in such high-fidelity that they clearly represent konservat-lagerstätte grade 
preservation. This kind of preservation is unusual in that the plants were clearly transported into 
marine carbonate depositional settings where they became saturated and sank to the sea-floor, 
rapidly becoming permineralized in diagenetic silica before bioturbation or significant levels of 
decay occurred. Cells shape is preserved by deposing a more or less thick layer of siliceous crystals 
over the cells wall (Fig. 8E-F). When this occurs the center of the cell is a void, but this can be 
filled by silica in other cases. This kind of preservation relies on silica from invertebrate fossils such 
as sponges or radiolarian microfossils dissolving in lime muds due to high pH levels (Martin 1999; 
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Butts & Briggs 2011). Mobilised silica subsequently nucleates and precipitates when pH levels are 
lowered, with this occurring around decaying organic matter including plants (Martin 1999; Butts & 
Briggs 2011). In this case, initial decay of the plants fossils is likely to have been key to facilitating 
exceptional preservation, lowering pH levels before silica mineralisation arrests subsequent decay; 
this preservation would not have occurred without very early decay from which there is a balance 
between too little decay and no silicification, and too much decay preventing cellular level 
preservation. From the Arc-en-Barrois locality the source of the silica appears to be from sponges as 
sponge spicules are frequently encountered in the flint and surrounding sediment (Bruet, 1932), but 
radiolarians may also have been involved.  
Similar styled preservation to the flint nodules at Arc-en-Barrois is also known from the 
Cretaceous of France (Moreau et al., 2014a, 2014b, 2015, 2016, 2017, Néraudeau 2015) where it 
occurs at the Archingeay-Les Nouillers, Claix and Torsac localities, but to the author’s knowledge is 
previously unreported from the Jurassic period in Europe. By contrast, in the fossil record silicified 
fossil plants that do not form in diagenetic marine nodules include preservation in hot spring 
environments (e.g. Hellawell et al. 2015; Garcia Massini et al. 2016), inundation of soil and peat 
horizons with mineral charged waters during flooding events (e.g. Slater et al. 2015), or through 
obrution in volcanic ash (e.g. Ballhaus et al. 2012, Gee et al. 2013). Here we emphasise that flint 
nodules in marine carbonates represents a distinct kind of silicification that has different 
taphonomic biases to the other kinds of silicification. For instance, the fossil plants in marine flint 
nodules are allochthonous in which physical transportation to the depositional setting and the 
processes of biostratinomy will represent significant factors controlling the composition of floral 
assemblages, presenting significant challenges to reconstructing whole plants from the often 
fragmentary and incomplete evidence available (e.g. Bateman & Hilton 2009). By contrast, 
silicified preservation in hot spring environments (Edwards 1986) or by ash fall obrution events 
(Murata 1940; Ballhaus et al. 2012) is more likely to preserve autochthonous floral elements in situ, 
making it easier to reconstruct whole plants, although allochthonous components may also be 
present especially in the case of epiclastic (re-worked) ash deposits. Flooding of soil and peat 
horizons potentially offers a combination of allochtonous and autochtonous components with leaf 
litter, roots and the lower parts of trunks being preserved in situ while other elements may be 
washed in or out of the depositional setting by the flooding event itself.  
From the present research it is abundantly clear that recognising fossil plants and then 
researching them from sources encased within diagenetic flint nodules can be more challenging 
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than those that are found isolated from their host sediments, for instance, from isolated cones such 
as those of the Cheirolepidiacean Conifer Pararaucaria from Argentina (Escapa et al. 2013) and 
England (Steart et al. 2014). For all of these studies of permineralized fossil plants, especially for 
those from specimens encased in flint nodules, using synchrotron methodologies offers great 
potential to provide cellular level information not previously attainable through non-destructive 
methods. We remain optimistic that future investigations involving synchrotron methods will allow 
significant advances to present levels of understanding for whole plant morphologies and systematic 
affinities within Mesozoic Conifers. 
 
Acknowledgements 
The authors thank the beamline ID19 (ESRF, Grenoble) for the beamtime (in house) and the 
material support. M.L.C. received financial support from the ESRF. We thank also the Boureau S.A. 
company for permission to collect samples. This paper is a contribution of the program SILVE 
(“SILicifications VEgétales”) of Géosciences Rennes (Dir. D. Néraudeau). We also thank also the 
CMEBA of the University of Rennes 1 for SEM images, and Alan Channing (Cardiff University) 
for discussion on the process of silicification. This paper is Birmingham Institute of Forest Research 
Contribution No. 27. 
 
References 
Alvin, K.L. 1982. Cheirolepidiaceae: Biology, structure and paleoecology. Review of Palaeobotany 
and Palynology 37, 71–98. doi:10.1016/0034-6667(82)90038-0 
Axsmith, B., Taylor, T. & Taylor, E. 1998. Anatomically preserved leaves of the Conifer 
Notophytum krauselii (Podocarpaceae) from the Triassic of Antarctica. American Journal of 
Botany 85, 704. 
Ballhaus, C., Gee, C. T. Bockrath, C., Greef, K, Mansfeldt, T. & Rhede, D. 2012. The 
silicification of trees in volcanic ash: an experimental study. Geochemica et Cosmochemica 
Acta, 84, 62–74. doi: 10.2110/palo.2012.p122064r. 
Barale, G. 1981. La paléoflore jurassique du Jura français : Étude systématique, aspects 
stratigraphiques et paléoécologiques. Documents des laboratoires de géologie de Lyon, 81, 
1-467. 
Annexe 2 : Article sur Brachyphyllum bruetii 
 
284 
 
Bateman, R. M. & Hilton, J. 2009. Palaeobotanical systematics for the phylogenetic age: applying 
organ–species, form–species and phylogenetic species concepts in a framework of 
reconstructed fossil and extant whole–plants. Taxon, 58, 1254–1280. 
Bateman, R.M. & Morton, N. 1994. New petrified Middle Jurassic floras from nearshore marine 
sediments at Bearreraig, Skye. American Journal of Botany, 81, 88 (abstract). 
Bateman, R.M., Morton, N. & Dower, B.L. 2000. Early Middle Jurassic communities in 
northwest Scotland: Paleoecological and paleoclimatic significance. Pp. 501–511 in R. Hall, 
P. Smith et T. Poulton (eds), Forum 6 (Proceedings of the Fifth International Symposium on 
the Jurassic System). GeoResearch TransTech Publications, Zurich. 
Berry, E.W. 1928. Weichselia from the Lower Cretaceous of Texas. Journal of the Washington 
Academy of Science, 18 (1), 1-5. 
Bertrand, P. 1930. Communication. Annales de la Société Géologique Nord, 143–144. 
Bradshaw, A. D. 1965. Evolutionary significance of phenotypic plasticity in plants. Advances 
in Genetics, 13, 115–155. 
Brigaud, B., Durlet, C., Deconinck, J.-F., Vincent, B., Pucéat, E., Thierry, J. & Trouiller, A. 
2009. Facies and climate/environmental changes recorded on a carbonate ramp: A 
sedimentological and geochemical approach on Middle Jurassic carbonates (Paris Basin, 
France). Sedimentary Geology, 222, 181–206. doi:10.1016/j.sedgeo.2009.09.005 
Brongniart, A. 1828. Prodrome d’une histoire des végétaux fossiles. F. G. Levrault, Strasbourg, 
France, 223 p. 
Bruet, E. 1932. Recherches sur l’évolution continentale de quelques sédiments. Thèse Université 
de Lyon. (unpublished) 
Butts, S. H. & Briggs, D. E. G. 2011. Silicification through time. Pp. 411–434 in P. A. Allison et D. 
J. Bottjer (eds), Taphonomy: Process and bias through time (Second Edition), Topics in 
Geobiology 32. Springer Science + Business Media, Amsterdam.  
Edwards, D. S., 1986. Aglaophyton major, a non-vascular land-plant from the Devonian Rhynie 
Chert. Botanical Journal of the Linnean Society, 93, 173–204. 
Enay, R., Mangold, C., Cariou, É., Contini, D., Debrand-Passard, S., Donze, P., Gabilly, J., 
Lefavrais-Raymond, A., Mouterde, R., & Thierry, J. 1980. Synthèse Paléogéographique 
du Jurassique français. Documents des Laboratoires de Géologie de Lyon, Hors Série 5, 1-
210 . 
Escapa, I. H., Cúneo, N. R., Rothwell, G. W. & Stockey, R. A. 2013. Pararaucaria delfueyoi sp. 
nov. from the Late Jurassic Cañadón Calcáreo Formation, Chubut, Argentina: Insights into 
Annexe 2 : Article sur Brachyphyllum bruetii 
 
285 
 
the Evolution of the Cheirolepidiaceae. International Journal of Plant Sciences, 174, 458–
470.  
Garcia Massini, J., Escapa, I. H., Guido, D. M. & Channing, A. 2016. First glimpse of the 
silicified hot spring biota from a new Jurassic cheer deposit in the Deseado Massif, 
Patagonia. Ameghiniana, 53, 205–230. 
Gee, C.T. 2013. Applying micro CT and 3D visualization to Jurassic silicified Conifer seed cones: a 
virtual advantage over thin sectioning. Applications in Plant Sciences, 1, 1300039. 
doi:10.3732/apps.1300039. 
Harris, T.M. 1957. A Liasso-Rhaetic flora in South Wales. Proceedings of the Royal Society, 
London, B 147, 289–252. 
Harris, T.M. 1979. The Yorkshire Jurassic Flora. V, Coniferales. Trustees of the British Museum 
(Natural History), London, 166 p. 
Hass, H. and Rowe, N. P. 1999. Thin sections and wafering. Pp. 76–81 in N. P. Rowe et T. P. Jones 
(eds), Fossil plants and spores: modern techniques. The Geological Society, London. 
Hellawell, J., Ballhaus, C., Gee, C. T., Mustoe, G. E., Nagel, T. J., Writh, J., Rethemeyer, J., 
Tomashek, F., Giesler, K., Greer, K. & Mansfeldt, T. 2015. Incipient silicification of 
recent Conifer wood at Yellowstone hot spring. Geochemica et Cosmochemica Acta, 149, 
79–87.  
Hill, R. & Pole, M. 1992. Leaf and shoot morphology of extant Afrocarpus, Nageia and 
Retrophyllum (Podocarpaceae) species, and species with similar leaf arrangement, from 
tertiary sediments in Australia. Australian Systematic Botany, 5, 337–358. 
Jensen R. J. 1977. A preliminary numerical analysis of the red oak complex in Michigan and 
Wisconsin. Taxon, 26 (4), 399–407. 
Martin, R. W. 1999. Taphonomy: A process approach. Cambridge Palaeobiology Series 4, 
Cambridge University Press, Cambridge. 508 pgs.  
McNeill, J., Barrie, F.R., Buck, W.R., Demoulin, V. Greuter, W., Hawksworth, D. L., 
Herendeen, P. S., Knapp, S., Marhold, K., Prado, J., Prud'Homme van Reine, W. F., 
Smith, G. F., Wiersema, J. H. & Turland, N. J. 2012. International Code of Botanical 
Nomenclature (Melbourne Code). Regnum Vegetabile, 154, Koeltz Scientific Books.  
Moreau, J.-D., Néraudeau, D., Gomez, B., Tafforeau, P. & Dépré, E. 2014a. Plant inclusions 
from the Cenomanian flints of Archingeay, Les Nouillers, western France. Lethaia, 47, 313–
322. doi:10.1111/let.12049 
Moreau, J.-D., Néraudeau, D., Gomez, B., Tafforeau, P. & Dépré, E. 2014b. Inclusions of 
Annexe 2 : Article sur Brachyphyllum bruetii 
 
286 
 
Conifers, Echinoids, Foraminifers and Sponges in flints from the Cenomanian of Charente-
Maritime (France): Contribution of synchrotron microtomography. Comptes Rendus 
Palevol, 13, 455–461. doi:10.1016/j.crpv.2014.03.007 
Moreau, J.-D., Néraudeau, D., Platel, J.-P. & Ravon, A.-L. 2016. Les silex fossilifères 
(invertébrés marins et plantes terrestres) du Crétacé supérieur de Claix (Charente). Annales 
de Paléontologie, 102, 103–116. doi:10.1016/j.annpal.2016.05.003 
Moreau, J.-D., Néraudeau, D., Tafforeau, P. & Dépré, E. 2017. Synthèse sur la diversité des 
préservations végétales du site d’Archingeay-Les Nouillers (France) : un Konservat-
Lagerstätte pour les flores de l’Albien-Cénomanien. Annales de Paléontologie (in press) 
Moreau, J.-D., Néraudeau, D., Tafforeau, P. & Dépré, E. 2015. Study of the histology of leafy 
axes and male cones of Glenrosa carentonensis sp. nov. (Cenomanian flints of Charente-
Maritime, France) Using synchrotron microtomography linked with palaeoecology. Plos 
One 10, 313–322. doi:10.1371/journal.pone.0134515 
Murata, K. J. 1940. Volcanic ash as a source of silica for the silicification of wood. American 
Journal of Science, 238, 586–596. 
Néraudeau, D. 2015. Origine géologique des silex à plantes de Torsac (Charente). Annales de la 
Société des Sciences Naturelles de Charente-Maritime, 10 (6), 583–591. 
Nishida, M. & Nishida, H. 1986. Structure and affinities of the petrified plants from the cretaceous 
of Northern Japan and Saghalien III petrified plants from the upper cretaceous of Saghalien. 
Botatical Magazine Shokubutsu-Gaku-Zasshi, 99, 191–204. doi:10.1007/BF02488820 
Paganin, D., Mayo, S.C., Gureyev, T.E., Miller, P.R., & Wilkins, S.W. 2002. Simultaneous 
phase and amplitude extraction from a single defocused image of a homogeneous object. 
Journal of Microscopy, 206, 33–40. doi: 10.1046/j.1365-2818.2002.01010.x 
Passalia, M.G. 2009. Cretaceous pCO2 estimation from stomatal frequency analysis of 
gymnosperm leaves of Patagonia, Argentina. Palaeogeography, Palaeoclimatology, 
Palaeoecology, 273, 17–24. doi:10.1016/j.palaeo.2008.11.010 
Philippe, M., Thevenard, F. Barale, G., Ferry, S., & Guignard, G. 1998. Middle Bathonian 
floras and phytocoenoses of France. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 
143, 135–158. doi: 10.1016/S0031-0182(98)00075-3 
Rothwell, G.W., Mapes, G., Hilton, J. & Hollingworth, N.T. 2007. Pollen cone anatomy of 
Classostrobus crossii sp. nov. (Cheirolepidiaceae). International Journal of Coal Geology 
69, 55–67. doi:10.1016/j.coal.2006.03.008 
Annexe 2 : Article sur Brachyphyllum bruetii 
 
287 
 
Schneider, S. M. 1993. Genetics and evolution of phenotypic plasticity. Annual Review of Ecology 
and Systematics, 24, 35–68. 
Schopf, J.M. 1975. Modes of fossil preservation. Review of Palaeobotany and Palynology, 20, 27–
53. 
Serlin, B.S. 1982. An early Cretaceous fossil flora from northwest Texas: its composition and 
implications. Palaeontographica Abt B, 182, 52–86. 
Slater, B. J., McLoughlin, S. & Hilton, J. 2015. A high-latitude Gondwanan lagerstätte: The 
Permian permineralised peat biota of the Prince Charles Mountains, Antarctica. Gondwana 
Research, 27, 1446–1473. 
Steart, D.C., Spencer, A.R.T., Garwood, R.J., Hilton, J., Munt, M.C., Needham, J. & Kenrick, 
P. 2014. X-ray Synchrotron Microtomography of a silicified Jurassic Cheirolepidiaceae 
(Conifer) cone: histology and morphology of Pararaucaria collinsonae sp. nov. Peer 
Journal doi:10.7717/peerj.624 
Stockey, R.A 1994. Mesozoic Araucariaceae: Morphology and systematic relationships. Journal of 
Plant Research, 107, 493–502. doi:10.1007/BF02344070 
Stockey, R.A. 1982. The Araucariaceae: An evolutionary perspective. Review of Palaeobotany and 
Palynology, 37, 133–154. doi:10.1016/0034-6667(82)90041-0 
Suzuki, M. 1979a. The course of resin canals in the shoots of Conifers. I. Taxaceae, 
Cephalotaxaceae and Podocarpaceae. Botatical Magazine Shokubutsu-Gaku-Zasshi, 92, 
235–251. doi:10.1007/BF02497933 
Suzuki, M. 1979b. The course of resin canals in the shoots of Conifers. II. Araucariaceae, 
Cupressaceae and Taxodiaceae. Botatical Magazine Shokubutsu-Gaku-Zasshi, 92, 253–274. 
doi:10.1007/BF02497934 
Suzuki, M. 1979c. The course of resin canals in the shoots of Conifers. III. Pinaceae and Summary 
Analysis. Botatical Magazine Shokubutsu-Gaku-Zasshi, 92, 333–353. 
doi:10.1007/BF02506257 
Tafforeau, P., Boistel, R., Boller, E., Bravin, A., Brunet, M., Chaimanee, Y., Cloetens, P., Feist, 
M., Hoszowska, J., Jaeger, J.J., Kay, R.F., Lazzari, V., Marivaux, L., Nel, A., Nemoz, 
C., Thibault, X., Vignaud, P. & Zabler, S. 2006. Applications of X-ray synchrotron 
microtomography for non-destructive 3D studies of paleontological specimens. Applied 
Physic A 83, 195–202. doi:10.1007/s00339-006-3507-2 
Van der Ham, R.W.J.M., van Konijnenburg-van Cittert, J.H.A., Dortangs, R.W., Herngreen, 
G.F.W. & van der Burgh, J. 2003. Brachyphyllum patens (Miquel) comb. nov. 
Annexe 2 : Article sur Brachyphyllum bruetii 
 
288 
 
(Cheirolepidiaceae?): remarkable Conifer foliage from the Maastrichtian type area (Late 
Cretaceous, NE Belgium, SE Netherlands). Review of Palaeobotany and Palynology, 127, 
77–97. doi:10.1016/S0034-6667(03)00095-2 
 
 
  
Planches 
 
289 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Planches 
  
Planches 
 
290 
 
Planche I 
Étrochey (Côte d’Or) 
 - Calcaire à plantes, Callovien inférieur - 
 
 
 
Cycadopteris moretiana 
SAPORTA 1873 emend. BARALE 1982 
 
Forme « burgundica » 
 
Échantillon GR/PC.1799, Collection P. Courville. 
A – Vue d’ensemble. 
B – Détails des pinnules. 
 
Forme « moretiana » 
 
Échantillon GR/PC.1800, Collection P. Courville. 
C – Vue d’ensemble. 
 
Échantillon GR/PC.1801, Collection P. Courville. 
D – Vue d’ensemble. 
E – Détails des pinnules. 
 
Échantillon GR/PC.1802, Collection P. Courville. 
F – Vue d’ensemble. 
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Planche II 
Étrochey (Côte d’Or) 
- Calcaire à plantes, Callovien inférieur - 
 
 
 
Cupressinocladus robusta nov. comb. 
SAPORTA 1884 
 
Échantillon GR/PC.1803, Collection P. Courville. 
A – Vue d’ensemble. 
B – Détails d’une probale fructification ♀. 
C – Détails des rameaux. 
D – Détails des rameaux. 
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Planche III 
Étrochey (Côte d’Or) 
- Calcaire à plantes, Callovien inférieur - 
 
 
 
?Cupressinocladus robusta nov. comb. 
SAPORTA 1884 
 
Échantillon GR/PC.1804, Collection P. Courville. 
A – Vue d’ensemble. 
 
 
Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1878 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon GR/PC.1805, Collection P. Courville. 
B – Vue d’ensemble. 
 
Échantillon IGR-6999, Collection Géosciences Rennes 
C – Vue d’ensemble. 
 
 
Bois (réplique) 
 
Échantillon GR/PC.1806, Collection P. Courville. 
D – Vue d’ensemble. 
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Planche IV 
Étrochey (Côte d’Or) 
- Calcaire à plantes, Callovien inférieur - 
 
 
 
Zamites sp. 
 
Échantillon GR/PC.1807, Collection P. Courville. 
A – Vue d’ensemble. 
 
 
Benettitale incertae sedis 
 
Échantillon GR/PC.1808, Collection P. Courville. 
B – Vue d’ensemble. 
 
 
Otozamites sp. 
 
Échantillon GR/PC.1809, Collection P. Courville. 
C – Vue d’ensemble. 
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Planche V 
Étrochey (Côte d’Or) 
 - Calcaire à chailles, Callovien moyen - 
 
 
 
Yuccites burgundiacus 
SAPORTA 1891 
 
Échantillon GR/PC.1810, Collection P. Courville. 
A – Empreinte de la base d’une feuille. 
 
Échantillon IGR-6998, Collection Géosciences Rennes. 
B – Empreinte de la base d’une feuille. 
C – Contre- empreinte de la base d’une feuille. 
 
Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1878 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon GR/PC.1811, Collection P. Courville. 
D – Rameau feuillé partiellement préservé en volume. 
 
Échantillon GR/PC.1812, Collection P. Courville. 
E – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
Échantillon GR/PC.1813, Collection P. Courville. 
F – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
Échantillon IGR-6997, Collection Géosciences Rennes. 
G – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
Pagiophyllum sp. 
 
Échantillon IGR-6996, Collection Géosciences Rennes. 
H – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
Échantillon IGR-6995, Collection Géosciences Rennes. 
I – Rameau feuillé préservé en volume, première partie. 
J – Rameau feuillé préservé en volume, seconde partie. 
 
Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1878 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon IGR-6994, Collection Géosciences Rennes. 
K – Empreinte d’un rameau feuillé.  
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Planche VI 
Mamers (Sarthe) 
- Calcaire de Mamers, Bathonien supérieur - 
 
 
 
Otozamites graphicus  
(LECKENBY 1864) HARRIS 1950 emend. HARRIS 1969 
 
Échantillon IGR-115072, Collection Géosciences Rennes. 
A – Vue d’ensemble de la base d’une feuille. 
 
Échantillon IGR-144555, Collection Géosciences Rennes. 
B – Vue d’ensemble de la partie terminale d’une feuille. 
 
 
?Ctenozamites sp. 
 
Échantillon IGR-115073, Collection Géosciences Rennes. 
C – Vue d’ensemble de la partie médiane d’une fronde. 
 
 
Otozamites graphicus  
(LECKENBY 1864) HARRIS 1950 emend. HARRIS 1969 
 
Échantillon IGR-143924, Collection Géosciences Rennes. 
D – Vue d’ensemble de la base d’une feuille. 
E – Détails des pinnules permettant de voir, 
partiellement, la nervation. 
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Planche VII 
Mamers (Sarthe) 
- Calcaire de Mamers, Bathonien supérieur - 
 
 
 
Otozamites reglei 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1875 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon MHNLM-2003.1.4859, Collections du Musée Vert du Mans. 
A – Vue d’ensemble, probable partie sub-terminale d’une feuille. 
 
 
?Pterophyllum sp. (et empreinte de bois) 
 
Échantillon MHNLM-2003.1.4860, Collections du Musée Vert du Mans. 
B – Vue d’ensemble d’un rameaux feuillé. 
 
 
Pagiophyllum sp. 
 
Échantillon MHNLM-2003.1.4860, Collections du Musée Vert du Mans. 
C – Vue d’ensemble de la partie terminale d’une feuille. 
D – Détails des pinnules. 
 
 
Cycadopteris sp. 
 
Échantillon MHNLM-2003.1.4861, Collections du Musée Vert du Mans. 
E – Vue d’ensemble d’une penne. 
F – Détails des pinnules. 
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Planche VIII 
Saint-Paterne, près d’Alençon (Orne) 
- Équivalent latéral du calcaire de Mamers, Bathonien supérieur - 
 
 
 
Otozamites microphyllus 
(BRONGNIART 1849) SAPORTA 1875 
 
Échantillon MHNLM-2003.12.438, Collections du Musée Vert du Mans. 
A – Vue d’ensemble de la base d’une feuille. 
B – Détails des folioles, sur la partie médiane de la feuille. 
C – Détails des folioles, sur la partie médiane à basale de la feuille. 
D – Détails des folioles, sur la partie basale de la feuille. 
 
Planches 
 
305 
 
 
Planches 
 
306 
 
Planche IX 
Laignes (Côte d’Or) 
- Callovien moyen - 
 
 
 
Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1878 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon IGR-6993, Collections Géosciences Rennes. 
A – Empreinte et préservation 3D d’un rameau feuillé, première partie (Chaille, fosse à purin). 
B – Empreinte d’un rameau feuillé, seconde partie (Chaille, fosse à purin). 
 
Échantillon IGR-6992, Collections Géosciences Rennes. 
C – Empreinte d’un rameau feuillé, partie basse (dalle calcaire, fosse à purin). 
D – Empreinte d’un rameau feuillé, partie haute (dalle calcaire, fosse à purin). 
E – Contre- empreinte d’un rameau feuillé, partie haute (dalle calcaire, fosse à purin), partie basse 
manquante. 
 
Échantillon IGR-6991, Collections Géosciences Rennes. 
F – Empreinte d’un rameau feuillé (Chaille, chantier de la grange). 
 
Échantillon IGR-6990, Collections Géosciences Rennes. 
G – Empreinte d’un rameau feuillé (Chaille, chantier de la grange). 
 
 
Brachyphyllum sp. 
 
Échantillon IGR-6989, Collections Géosciences Rennes. 
H – Empreinte en volume d’un rameau feuillé (Chaille, chantier de la grange). 
 
Échantillon IGR-6988, Collections Géosciences Rennes. 
I – Empreinte d’un rameau feuillé (Chaille, chantier de la grange). 
 
Échantillon IGR-6987, Collections Géosciences Rennes. 
J – Rameau feuillé préservé en volume, première partie (Chaille, Jully). 
J – Rameau feuillé préservé en volume, seconde partie (Chaille, Jully). 
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Planche X 
Auxey (Côte d’Or) 
- Dolomie de Sampeau, Oxfordien supérieur - 
 
 
 
Stachypteris minuta 
SAPORTA 1873 emend. SAPORTA 1891 
Échantillon ML-PAL-20214, Collections du Musée de Laval. 
A – Empreinte d’une fronde. 
 
Stachypteris spicans 
POMEL 1849 emend. HARRIS 1961 
Échantillon ML-PAL-09724, Collections du Musée de Laval. 
B – Empreinte d’une fronde. 
 
Sphenopteris choffatiana 
SAPORTA 1873 emend. SAPORTA 1891 
Échantillon ML-PAL-20219a, Collections du Musée de Laval. 
C – Empreinte d’une fronde. 
Échantillon ML-PAL-20216, Collections du Musée de Laval. 
D – Empreinte d’une fronde. 
 
Zamites feneonis 
(POMEL 1849) ETTINGSHAUSSEN 1852 emend. BARALE 1978 
Échantillon ML-PAL-20218, Collections du Musée de Laval. 
E – Empreinte d’une feuille.  
F – Détails d’une foliole de l’empreinte de cette même feuille.  
 
Pagiophyllum sp. 
Échantillon ML-PAL-20246a, Collections du Musée de Laval. 
G – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
Brachyphyllum sp. 
Échantillon ML-PAL-20246c, Collections du Musée de Laval. 
H – Empreinte d’un rameau feuillé. 
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Planche XI 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
Cycadopteris moretiana 
(BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 emend. BARALE 1982 
 
Échantillon IGR-6101, Collections Géosciences Rennes. 
A – Photo de la chaille entière. 
B – Réplique virtuelle de la chaille permettant de visualiser les parties de Cycadopteris moretiana 
préservées en 3D, à l’intérieur du fragment de nodule. 
C – Détails de l’empreinte de la partie terminale d’une penne. 
D – Détails de l’empreinte de la partie médiane de la fronde. 
E – Réplique virtuelle d’un morceau de penne préservée en 3D, vue de la face supérieure. 
F – Réplique virtuelle d’un morceau de penne préservée en 3D, vue de la face inférieure. 
 
 
Échantillon IGR-6114, Collections Géosciences Rennes. 
G – Empreinte d’un fragment de penne. 
 
Échantillon IGR-6115, Collections Géosciences Rennes. 
H – Empreinte d’un fragment de penne. 
 
 
Sphenopteris sp. 
 
Échantillon IGR-6115, Collections du Musée de Laval. 
I – Photo de la chaille entière. 
J – Réplique virtuelle de la chaille permettant de visualiser le fragment de Sphenopteris sp. préservé 
en 3D, à l’intérieur du fragment de nodule, ainsi que les autres restes fossiles. 
K – Réplique virtuelle du fragment de penne préservée en 3D, vue de la face supérieure.  
L – Réplique virtuelle du fragment de penne préservée en 3D, vue de la face inférieure. 
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Planche XII 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
Cycadopteris moretiana 
(BRONGNIART 1849) SAPORTA 1873 emend. BARALE 1982 
 
Échantillon IGR-6101, Collections Géosciences Rennes. 
A – Morceau de pinnule préservé en volume, montrant de haut en bas les moulages internes des 
cellules de l’épiderme supérieur, la cuticule, et la matrice siliceuse. 
B – Détails des moulages internes des cellules de l’épiderme supérieur. 
C – Empreinte du bord d’une pinnule, montrant à la fois la surface stomatique et l’épaississement 
marginal des pinnules. 
D – Empreinte de la surface stomatique au centre d’une pinule sur la face inférieure, montrant 
l’absence d’appareils stomatiques au niveau des nervures (coin supérieur droit). 
E – Détails de la surface stomatique sur la face inférieure. 
F – Empreinte de deux appareils stomatiques montrant des bases de trichomes à la fois au niveau 
des cellules subsidiaires et des cellules épidermiques ordinaires. 
G – Détails d’un autre appareil stomatique. 
H – Détails de l’empreinte du rachis principal, montrant des bases de trichomes. 
 
cu : cuticule 
em : épaissisement marginal 
ei : épiderme supérieur 
es : épiderme inférieur 
n : nervure 
si : silex 
t : base de trichome 
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Planche XIII 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
?Baiera sp. 
 
Échantillon IGR-6134, Collections Géosciences Rennes. 
A – Empreinte fragmentaire d’une feuille. 
 
Échantillon IGR-6248, Collections Géosciences Rennes. 
B – Empreinte fragmentaire d’une feuille. 
 
 
?Eretmophyllum sp. 
 
Échantillon IGR-6116, Collections Géosciences Rennes. 
C – Empreinte d’une feuille avec son pétiole (flèche). 
 
Échantillon IGR-6117, Collections Géosciences Rennes. 
D – Empreinte d’une feuille avec son pétiole (flèche). 
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Planche XIV 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
Otozamites marginatus 
SAPORTA 1875 
 
Échantillon IGR-6112, Collections Géosciences Rennes. 
A – Photo de la chaille entière. 
B – Réplique virtuelle de la chaille permettant de visualiser les folioles d’Otozamites marginatus (1 
et 2) préservées en 3D, à l’intérieur du fragment de nodule, ainsi qu’un incertae sedis. 
C – Photo de la foliole n°1. 
D – Réplique virtuelle de la foliole n°1, vue de la face inférieure. 
E – Réplique virtuelle de la foliole n°1, vue de la face supérieure. 
F – Réplique virtuelle de la foliole n°2, vue de la face inférieure. 
G – Réplique virtuelle de la foliole n°2, vue de la face supérieure. 
 
 
Échantillon IGR-6087, Collections Géosciences Rennes. 
H – Réplique virtuelle de la base d’une feuille, vue de la face inférieure. 
I – Réplique virtuelle de la base d’une feuille, vue de la face supérieure. 
J – Réplique virtuelle d’une autre foliole isolée, vue de la face inférieure. 
K – Réplique virtuelle d’une autre foliole isolée, vue de la face supérieure. 
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Planche XV 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
?Bennettitale incertae sedis 
 
Échantillon IGR-6118, Collections Géosciences Rennes. 
A – Empreinte d’un probable fragment de foliole, non identifiable, car sans base ni apex. 
 
 
Bennettitale incertae sedis 
POMEL 1849 emend. HARRIS 1961 
 
Échantillon IGR-6102, Collections Géosciences Rennes. 
B – Empreinte d’une foliole isolée, non identifiable, car sans base ni apex. 
C – Détails du moulage interne d’une cellule épidermique. 
D – Détails de l’épiderme au niveau d’une fissure près de l’apex de la foliole, permettant de voir les 
nervures. 
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Planche XVI 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
?Yuccites sp. 
 
Échantillon IGR-6087, Collections Géosciences Rennes. 
A – Photo de la chaille entière. 
B – Dessin de la chaille, pour mettre en évidence le fragment de Yuccites potentiel, ainsi qu’un 
incertae sedis, dont l’apex est reproduit en pointillés grâce aux données tomographiques. 
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Planche XVII 
Arc-en-Barrois (Côte-d’Or) 
- Calcaire de Comblanchien, Bathonien supérieur - 
 
 
 
?Pagiophyllum sp. 
 
Échantillon IGR-6214, Collections Géosciences Rennes. 
A – Fragment de rameau feuillé préservé en 3D en coupe tangantielle. 
B – Fragment de rameau feuillé préservé en 3D en coupe tangantielle. 
C – Fragment de rameau feuillé préservé en 3D en coupe transversale, sommet du rameau. 
D – Fragment de rameau feuillé préservé en 3D en coupe transversale, base du rameau. 
 
 
Brachyphyllum bruetii 
[Publication en cours] 
 
Échantillon IGR-6214, Collections Géosciences Rennes. 
E – Photo de la chaille entière contenant le rameaux de ?Pagiophyllum présenté ci-dessus, mais 
montrant principalement sur cette face un rameau de Brachyphyllum bruetii. 
 
Échantillon IGR-6018, Collections Géosciences Rennes. 
F – Empreinte 3D d’un rameau feuillé. 
 
Échantillon IGR-6030, Collections Géosciences Rennes. 
G – Rameau feuillé préservé en 3D. 
 
Échantillon IGR-6212, Collections Géosciences Rennes. 
H – Empreinte 3D d’un rameau feuillé et d’un morceau de bois dans une chaille rose. 
 
 
Bois 
 
Échantillon IGR-6130, Collections Géosciences Rennes. 
I – Empreinte d’un morceau de bois. 
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Planche XVIII 
Bellême (Orne) 
- Sables, grès, et calcaires à Astarte, Oxfordien supérieur - 
 
 
Equisetites sp. 
 
Échantillon MHNLM 2010.12.253, Collections du Musée Vert du Mans. 
A – Moulage interne de la cavité médullaire. 
B – Détails d’un nœud. 
 
 
 
 
Sainte-Scolasse-sur-Sarthe (Orne) 
- Assise des carreaux, Callovien supérieur - 
 
 
Nilssonia sp. 
 
Échantillon MHNLM 2008.12.575, Collections du Musée Vert du Mans. 
C – Empreinte d’un fragment de feuille. 
D – Empreinte d’un fragment de feuille. 
E – Empreinte d’un fragment de feuille. 
 
 
 
 
Jaunay-Clan (Vienne) 
- Oxfordien supérieur - 
 
 
Cladophlebis sp. 
 
Échantillon IGR-6986, Collections Géosciences Rennes. 
F – Empreinte de la face supérieure du fragment de fronde. 
G – Détails de l’empreinte de la face supérieure. 
H – Empreinte de la face inférieure du fragment de fronde, 1ère partie. 
I – Empreinte de la face inférieure du fragment de fronde, 2ème partie. 
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Planche XIX 
Les Lourdines (Vienne) 
- Calcaire blanc de Poitiers, Callovien moyen - 
 
 
Pseudocycas sp. 
 
Échantillon CVCU-1, Collections de l’Université de Poitiers. 
A – Vue d’ensemble de l’empreinte d’une portion de feuille. 
B – Détails des folioles montrant le sillon stomatique (flèche) préservé en relief. 
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Planche XX 
Sauzé-Vaussais (Vienne) 
- Équivalent latéral du Calcaire blanc de Poitiers, Callovien moyen - 
 
 
 
Zamites spp. 
 
Échantillon SV-08, Collections de l’Université de Poitiers. 
A – Empreinte d’une portion de feuille. 
Échantillon SV-10, Collections de l’Université de Poitiers. 
B – Empreinte d’une portion de feuille. 
C – Empreinte de l’apex d’une foliole. 
Échantillon SV-09, Collections de l’Université de Poitiers. 
D – Empreinte de la base d’une foliole. 
E – Empreinte de la partie médiane d’une foliole. 
 
 
Brachyphyllum sp. 
 
Échantillon UP.PML.14.001, Collections de l’Université de Poitiers. 
F – Empreinte d’un rameau feuillé, ramifié, avec une base de cône. 
Échantillon SV-07, Collections de l’Université de Poitiers. 
G – Vue d’Ensemble de l’empreinte d’un rameau feuillé, ramifié, avec une base de cône. 
H – Vue d’ensemble de la contre-empreinte d’un rameau feuillé, ramifié, avec une base de cône. 
I – Détails du cône. 
 
 
Pagiophyllum sp. 
 
Échantillon SV-04, Collections de l’Université de Poitiers. 
J – Empreinte d’un rameau feuillé. 
K – Contre-empreinte d’un rameau feuillé. 
 
 
?Yuccites sp. 
 
Échantillon SV-03, Collections de l’Université de Poitiers. 
L – Apex d’un fragment de feuille. 
 
 
Fragment de bois 
 
Échantillon SV-09, Collections de l’Université de Poitiers. 
M – Empreinte d’un fragment de bois. 
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Planche XXI 
Gratte-Loup (Vienne) 
- Calcaire blanc de Poitiers, Callovien moyen - 
 
 
 
Otozamites pterophylloides 
(BRONGNIART 1849) SCHIMPER 1870 emend. BARALE 1987 
 
Échantillon GL-02, Collections de l’Université de Poitiers. 
A – Empreinte d’une portion de feuille. 
 
Échantillon GL-03, Collections de l’Université de Poitiers. 
B – Empreinte d’une portion de feuille. 
 
 
Échantillon GL-08, Collections de l’Université de Poitiers. 
C – Empreinte d’une portion de feuille. 
D – Empreinte d’une portion de feuille. 
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Planche XXII 
Gratte-Loup (Vienne) 
- Calcaire blanc de Poitiers, Callovien moyen - 
 
 
 
?Zamites sp. 
 
Échantillon GL-07, Collections de l’Université de Poitiers. 
A – Empreinte d’une portion de feuille. 
 
 
Brachyphyllum sp. 
 
Échantillon GL-10, Collections de l’Université de Poitiers. 
B – Empreinte d’un grand rameau feuillé. 
C – Empreinte d’un grand rameau feuillé. 
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Planche XXIII 
Nonant-le-Pin (Orne) 
- Bathonien supérieur - 
 
 
 
Brachyphyllum desnoyersii 
(BRONGNIART 1825) SAPORTA 1878 emend. BARALE 1978 
 
Échantillon IGR-6985, Collection Géosciences Rennes. 
A – Empreinte d’un rameau feuillé. 
Échantillon IGR-6984, Collection Géosciences Rennes. 
B – Empreinte d’un rameau feuillé. 
Échantillon IGR-6983, Collection Géosciences Rennes. 
C – Empreinte d’un rameau feuillé. 
Échantillon IGR-6982, Collection Géosciences Rennes. 
D – Empreinte d’un rameau feuillé. 
 
 
?Yuccites sp. 
 
Échantillon IGR-6981, Collection Géosciences Rennes. 
E – Empreinte d’une portion de feuille. 
 
 
?Zamites sp. 
 
Échantillon IGR-6980, Collection Géosciences Rennes. 
F – Empreinte de la base d’une foliole. 
 
 
Bois 
 
Échantillon IGR-6979, Collection Géosciences Rennes. 
G – Empreinte d’un fragment de bois. 
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